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Se conocen alrededor de 900 especies de cirripedios 
(Kaestner, 1970). Estos crustAceos son sedentarios o simbi6ticos, 
y aunque todas las especies son marinas o de estuarios, algunos 
Thoracica pasan gran parte de su vida a1 aire o cerca del agua 
dulce. Viven en todas las profundidades y en una gran variedad 
de hiibitats, pero la gran mayoria se encuentran en la zona 
intermareal de 10s ambientes rocosos. Zullo (1979) sostiene que 
10s cirripedios son tan abundantes a lo largo de las costas, que 
10s paleont6logos del futuro bien podrlan referirse a1 presente 
como "la edad de 10s cirripedios". 
El cuerpo esta primitivamente compuesto por cabeza, t6rax, y 
abdomen, y contenido dentro de una caparaz6n bivalva, pero 10s 
adultos presentan modificaciones a este esquema. Algunos 
Thoracica mantienen las divisiones primitivas del soma, el t6rax 
compuesto por 6 somitos, y el abdomen por 5. El primer somito 
abdominal porta el pene y el 6ltimo la furca (Fig. 1). 
La cabeza, en todos 10s 6rdenes est6 reducida y el abdomen 
falta, except0 en ~scothoracica y en la larva cipris. 
La regi6n de la cabeza consiste fundamentalmente en 5 
segmentos con primer y segundo par de antenas, un par de 
mandfbulas y primer y segundo par de maxilas. Las segundas 
antenas estAn presentes ~610 en la nauplius, como apendices 
utilizados para la nataci6n y la alimentaci6n. 
Fig. 1. Corte vertical de Balanus segfin Barnes (1963). 
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El caparaz6n (manto), encierra a1 cuerpo. Este es bivalvo en 
Ascothoracica y en la larva cipris, y en ~horacica y 
Acrothoracica forma un saco. 
Todos 10s cirripedios se adhieren inicialmente a1 sustrato 
por el primer par de antenas, y mtis tarde, en las formas 
permanentemente sksiles, por la regi6n preoral de la cabeza. 
Los apendices birramosos del t6rax se usan para la nataci6n 
en Ascothoracica y en la larva cipris, pero son cirriformes en 
10s Thoracica y Acrothoracica adultos, y tienen funci6n 
alimenticia. 
Los Rizocefala son parhitos, y s610 10s estadios larvales 
tienen apbndices. Los adultos consisten en una serie de tubos que 
penetran en el hospedador, y en un extremo un sac0 conteniendo 
las partes reproductivas. 
Los cirripedios pueden presentar sexos separados, pero la 
mayoria de las especies son hermafroditas. Cuando existen sexos 
separados, 10s machos son mucho mbs reducidos en tamafio que las 
hembras 'y frecuentemente no comen. 
En todos 10s cirripedios 10s huevos se desarrol lan 
externamente, pero dentro de la cavidad del manto. El esperma de 
un hermafrodita vecino o un macho secundario se introduce en la 
cavidad del manto por medio del pene, que es extensible. 
El desarrollo usualmente incluye 6 estadios nauplius 
nadadores y una cipris que es el 6ltimo estadio antes de la 
metamorfosis a adulto. Pero en unas pocas especies las nauplius 
se desarrollan dentro del manto y la larva cipris es liberada. 
La liberaci6n de larvas es un evento sincronizado en la 
mayorla de 10s adultos de una poblaci6n, y las larvas permanecen 
en el plancton de 3 a 6 semanas. 
Pyenfinch (1948) encontr6 que en Millport, Escocia, para 
cuatro afios consecutivos (1944 - 1947) el n~rnero mbximo de larvas 
de Balanus balanoides en el plancton se registr6 el 16, 14, 7 y 
el 11 de marzo respectivamente, y sostiene, aunque no presenta 
10s datos, que esta sincronizaci6n se mantiene a traves de muchos 
afios . 
La cipris recuerda a un ostrbcodo, con ojos compuestos 
similares, pero se diferencia en que las segundas antenas est5n 
ausentes, presenta 6 pares de torac6podos birramosos nadadores, 
tiene valvas unidas anteroventralmente y dorsalmente, y le falta 






Fig. 2. Corte longitudinal de larva cipris seg6n Brusca y Brusca 
(1990). 
El orden Thoracica tiene aproximadamente 650 especies 
conocidas, e incluye a 10s percebes o lepas (cirripedios 
pedunculados), y a 10s dientes de perro. Lepas anatifera puede 
llegar a tener un pedtinculo de hasta 80 cm de largo y Balanus 
aquila un dihmetro basal de alrededor de 12 cm, pero lo comtin 
para el genero es que el rango est6 entre 1  y 2 cm. Los Thoracica 
tienen 6 pares de torac6podos (cirri), dispuestos a lo largo del 
t6rax en la forma generalizada. El caparazbn estS usualmente 
cubierto por placas calc6reas permanentes, y todos se adhieren 
permanentemente a objetos inanimados, algas, o a otros animales. 
La ecologfa de cirripedios ha sido tratada desde diversos 
puntos de vista en numerosos trabajos de tesis de maestria y 
doctorado, principalmente en el hemisferio norte y Australia 
(Newman, 1954;  Connell, 1956;  Lang, 1 9 7 7 ;  Hines, 1 9 7 8 ;  Wethey, 
1 9 7 9 ;  West, 1 9 8 2 ;  Caffey, 1 9 8 3 ;  Malusa, 1983;  Thomas, 1987;  
Burrows, 1 9 8 8 ;  Mori, 1 9 8 9 ) .  
El estudio de 10s ambientes rocosos intermareales se encar6 
tradicionalmente desde el punto de vista de la ecologia de 
comunidades. La mayoria de 10s trabajos de sucesiones han sido 
llevados a cabo, sin embargo, en comunidades terrestres, como 
selvas y campos abandonados, donde s61o 10s primeros estadlos, 
dominados por especies de vida corta, son apropiados para hacer 
experimentos. Los estadios tardios, y 10s mecanismos que 10s 
producen, son mbs dificiles de observar directamente, debido a 
que estas especies, especialmente 10s hrboles, persisten por 
mucho mbs tiempo de lo que suele durar un estudio ecol6gico 
(Sousa, 1 9 8 0 ) .  
Los ambientes intermareales de las costas rocosas ofrecen la 
ventaja de que el tiempo que transcurre desde la colonizaci6n 
hasta el climax es corto, j adem6s las manipulaciones 
experimentales son relativamente fdciles de realizar. 
En el estudio de las comunidades rocosas de la zona 
intermareal se debe tener en cuenta la diversidad, la abundancia. 
la distribuci6n de 10s miembros de una comunidad, la 
disponibilidad de recursos, 10s disturbios fisicos y la 
interacci6n con otras especies, sin olvidar el azar. El problema 
fu6 abordado desde diferentes tingulos, otorgando mayor o menor 
importancia a 10s factores detallados m8s arriba. 
Dayton (1971), Osman (1977) y Sousa (1984) pusieron en 
evidencia que 10s disturbios son criticos, ya que crean parches 
de espacio abierto que mantienen la alta diversidad observada en 
muchas comunidades de organismos s6siles. 
Connell (1978) propuso el modelo de disturbios intermedios 
para explicar 10s patrones de composici6n de especies en selvas 
tropicales lluviosas y en arrecifes de coral. Este modelo propone 
que .cuando la frecuencia de 10s disturbios es demasiado alta o 
baja, la comunidad tiende a un estado de baja diversidad 
especifica, y que la diversidad es maxima para una frecuencia de 
disturbios intermedia. 
Sea cud1 fuere la comunidad s6sil estudiada, y en 10s m6s 
variados ambientes, la competencia resulta ser un elemento 
importante en la determinaci6n de la estructura poblacional, 
Dayton (1971, 1975) demostr6 que para 10s organismos marinos 
s&siles, el espacio es, en la mayorfa de 10s casos, el recurso 
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limitante y la competencia por el espacio seria la causante de 
que estas comunidades estBn organizadas en jerarqufas de 
dominancia. 
Los estudios realizados por Connell (1956, 1961 a y b), 
Stanley y Newman (1980), Newman y Stanley (1981), Dungan (19851, 
Stotz (1988) y Bertness (1989) son algunos de 10s trabajos 
cl6sicos en 10s que se estudi6 la competencia en comunidades 
dominadas por cirripedios. 
Connell (1985) destac6 el papel de la competencia en 
aquellos casos en que un organism0 llega a monopolizar el recurso 
limitante (el espacio), y plante6 que Bstos monocultivos, parecen 
evolucionar independientemente de las condiciones iniciales. 
Stanley y Newman (1980) y Newman y Stanley (1981) propusieron que 
la mayor diversidad que presentan actualmente 10s cirripedios 
balanoideos y tetraclitidos con respecto a 10s chthamaloideos, y 
el confinamiento de 6stos dltimos a1 sector m8s alto de la zona 
intermareal podrfa explicarse mediante un proceso de exclusi6n 
competitiva registrado durante la evoluci6n del grupo. Por otra 
parte, Paine (1981) argument6 que cuando la presi6n de 
depredaci6n es reducida (como sucede en el intermareal alto), el 
modelo dado por Newman y Stanley (1981) puede explicar la 
distribuci6n de 10s cirripedios, pero esta teoria no servirfa 
para resolver el problema a escala global. 
En cuanto a la depredacibn, Paine (1966) demostr6 que 6sta 
juega un rol importante en el aumento de la diversidad 
especifica. Connell (1970) y Palmer (1990), dan como ejemplos de 
sistema depredador-presa la relaci6n entre moluscos depredadores 
cirripedios. 
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. . Menge y Sutherland (1976, 1987) sugirieron que 
depredacibn, la competencia y 10s disturbios son procesos 
complementarios en la organizaci6n y diversidad de las 
comunidadades. 
Basados mayormente en 10s trabajos pioneros de Connell 
(1956, 1961 a y b) y Paine (1966), 10s ec6logos creyeron estar 
ante la soluci6n definitiva a1 problema de la determinaci6n de la 
estructura de las comunidades, y estas generalizaciones se 
convirtieron en paradigmas de la ecologia bent6nica moderna. 
La discusi6n fu6 reabierta por Underwood y Denley (1984), 
quienes observaron que en las comunidades intermareales que ellos 
estudiaron en la costa este de Australia, esas generalizaciones 
no se cumplian en absoluto, o como mdximo se manifestaban muy 
difusamente. La nueva interpretaci6n de la variaci6n en la 
intensidad de reclutamiento se bas6, fundamentalmente, en la 
incorporaci6n a1 sistema del suministro de larvas desde el 
plancton (Underwood y Denley, 1984). 
En vista de estos resultados, Connell (1985) interpret6 que 
el mode10 basado en sus trabajos anteriores y en 10s resultados 
de Paine (1966) era incompleto y concluy6 que la intensidad en el 
asentamiento puede actuar, en algunas circunstancias, como 
determinante de la distribuci6n y la abundancia de organismos 
bent6nicos con fases larvales planct6nicas. 
Adicionalmente, Roughgarden et a1 (1985) desarrollaron un 
modelo matemdtico para las comunidades intermareales que incluye 
la tasa de asentamiento, el crecimiento y la mortalidad. En base 
a este modelo llegaron a la conclusi6n que si el asentamiento es 
suficientemente alto (20 a 30 larvas por centimetro cuadrado por 
semana), hay una saturaci6n de larvas provenientes del plancton, 
y la estructura de la comunidad estaria determinada por procesos 
post-asentamiento como la competencia, la depredaci6n, etc. Si, 
en cambio, el aporte de larvas desde el plancton es bajo, las 
caracterfsticas demogrdficas de la comunidad estarian 
determinadas por la tasa de asentamiento. 
La falta de coincidencia entre 10s resultados de Underwood y 
Denley (1984) y Roughgarden et a1 (1987, 1988), y 10s de Connell 
(1956) se deberia, entonces, a que las comunidades estudiadas 
por Bste dltimo en la costa oeste de Escocia tendrian un gran 
aporte de larvas desde el plancton. Esto se traduce en la 
saturaci6n de larvas listas para asentarse, y bajo esas 
circunstancias 10s principales factores actuantes serian la 
competencia, la depredaci6n y las pertubaciones fisicas 
(Underwood y Denley, 1984; Roughgarden et al, 1985, 1987, 1988). 
De la misma manera las comunidades estudiadas por Paine 
(1984) en el noroeste de EEUU tambi6n presentaban fasas de 
asentamiento altas. 
A partir de 10s resultados de 10s estudios reaiizados en la 
Bahfa de Monterrey (California, EEUU), Gaines y Roughgarden 
(1985) y Roughgarden et a1 (1987, 1988) propusieron que el 
reclutamiento de 10s cirripedios en la zona intermareal estaria 
controlado por procesos de transporte, debido a las corrientes 
adyacentes a la costa, que determinan en dltima instancia la 
cantidad de larvas que llegan a la zona intermareal. 
Connell (1970), destac6 las ventajas de 10s cirripedios en 
10s estudios poblacionales, sefialando que ellos pueden ser 
fotografiados y 10s ntimeros y tamaiios comparados a diferentes 
tiempos. Ya que no se mueven, el reclutamiento y la mortalidad 
puede ser medido exactamente. Pueden ser trasplantados en rocas o 
conchas con un minimo disturbio. 
En la Argentina, la mayorfa de la informaci6n de comunidades 
intermareales se refiere a trabajos realizados en la costa 
patag6nica (Ringuelet et al, 1962; Olivier et al, 1966b), o en 
Mar del Plata (Olivier et al, 1966a; Penchaszadeh, 1973). Los 
trabajos de ecologla bentdnica llevados a cab0 en ~uequen, se 
refieren a las incrustaciones biol6gicas en la Usina ElBctrica de 
ESEBA en Necochea, ubicada en Puerto Quequkn (Bastida y 
Brankevich, 1980, 1981, 1982; Brankevich et al, 1984, 1985, 1988) 
y a comunidades y poblaciones intermareales afectadas por el 
vertido de efluentes cloacales (Ldpez Gappa et al, 1990, 1993; 
Tablado et al, 1994). 
La distribuci6n y habitat de las especies de cirripedios 
costeros de la Provincia de Buenos Aires fue resumida por Spivak 
y L'Hoste (1976) en un estudio que abarc6 la costa bonaerense 
desde Magdalena hasta Bahfa Blanca. 
Las especies de cirripedios torhcicos que se encuentran a lo 
largo de la costa de la Provincia de Buenos Aires son Balanus 
amphitrite Darwin, Balanus glandula Darwin, Balanus improvisus 
Darwin, Balanus trigonus Darwin, y Balanus venustus niveus 
Darwin. 
B. amphitrite fue citado por Darwin (1854) como un 
componente comdn de la fauna fijada a1 casco de 10s buques y en 
objetos flotantes, y junto con 3. trigonus presentan una 
tendencia a poblar con preferencia la zona intermareal en Areas 
portuarias y contaminadas en general, donde las poblaciones 
llegan a ser muy densas (Spivak y L'Hoste, 1976) 
B. glandula, es una especie originaria del Oc6ano Pacifico 
norte, que recientemente ha colonizado las costas bonaerenses. 
Esta especie no fu6 citada para el puerto de Mar del Plata ni 
para las costas rocosas aledaiias en el trabajo realizado por 
* 
Olivier et a1 en 1966, donde si se cita la presencia de B. 
amphitrite y 3. trigonus en esa localidad. Actualmente B. 
glandula forma extensas cinturas en la zona intermareal de Mar 
del Plata, (Spivak y L'Hoste, 1976), llegando hasta el Golfo San 
Jos6 (G6mes Simes, 1993). 
3. improvisus y 3. venustus niveus tienen distribuci6n 
submareal. El primer0 puede encontrarse fijado en la zona 
infralitoral de 10s puertos de Mar del Plata y Quequ6n (Spivak y 
L'Hoste, 1976), y B. venustus niveus aparece como tfpica 
incrustaci6n en la concha de moluscos submareales. 
La ubicaci6n taxon6mica de Balanus amphitrite es la 
siguiente: 






Fami 1 ia 
Gbnero 
Especie 
: CRUSTACEA Pennant 1777 
: MAXILLOPODA Dahl 1956 
: CIRRIPEDIA Burmeister 1834 
: THORACICA Darwin 1854 
: BALANOMORPHA Pilsbry 1916 
: BALANOIDEA Leach 1817 
: BALANIDAE Leach 1817 
: BALANUS Da Costa 1778 
: Balanus amphitrite Darwin, 1854 
Por las caracteristicas de su hAbitat, Balanus amphitrite ha 
sido siempre estudiado en Argentina con metodologlas de 
biofouling, como integrante de las comunidades incrustantes 
adheridas a sustratos artificiales (Bastida et al, 1971; Bastida 
y Brankevich, 1980, 1982; Brankevich et al, 1984, 1985, 1988), 
siendo estos 10s 6nicos datos sobre la ecologfa de 6sta especie 
con 10s que se cuenta para la Argentina. 
En el presente trabajo se estudia la din6mica poblacional de 
B. amphitrite en un ambiente intermareal influenciado por la 
descarga de efluentes cloacales, poniendo 6nfasis en el an6lisis 
del reclutamiento, crecimiento y mortalidad. 
Tambi6n se estudia la influencia de la orientaci6n. la 
altura con respecto a las mareas (con especial referencia a1 
efecto de la desecaci6n), la inclinaci6n del sustrato y la 
cercanfa a la descarga cloaca1 en el crecimiento y la mortalidad. 
Se confeccionan tablas de vida y se analiza la producci6n 
para la poblaci6n de B. amphitrite de Punta Carballido, Quequen. 
El Bnico antecedente de la aplicacidn de tablas de vida en 
poblaciones de cirripedios es el trabajo pionero de Hatton ( 1 9 3 8 )  
llevado a cab0 en la bahia de M6naco. 
A lo largo de este estudio se analizar6n 10s siguientes 
aspectos de la ecologla de B. amphitrite: 
a) Como influyen el tiempo de exposici6n a1 aire, y la 
humedad relativa ambiente en la p6rdida de agua y la mortalidad. 
b )  Como influye la orientaci6n de 10s cirros en el 
crecimiento y la mortalidad. 
c) Como influye la inclinaci6n del sustrato en 
crecimiento y la mortalidad. 
d) Como influye el tiempo de inmersi6n en el crecimiento y 
la mortalidad. 
e) Como influye la proximidad de Brachidontes rodriguezi en 
el crecimiento y la mortalidad. 
f) Como varia el crecimiento estacional y anualmente. 
g )  Como varia el reclutamiento estacional y anualmente. 
h) Que factores son 10s responsables de las variaciones 
estacional y anual observadas en la mortalidad. 
i) Cuales son las longevidades media y m6xima observadas. 
j) Como v a ~ i a  la supervivencia y la esperanza de vida con la 
edad. 
k) Como varia la producci6n con la composici6n de edades de 
la poblaci6n y con la 6poca del afio. 
1) Como varfa el cociente entre la producci6n y la biornasa 
a trav6s del tiempo. 
Metodologfa general 
El ambiente 
El presente estudio se llev6 a cab0 en Punta Carballido. 
sitio ubicado aproximadamente 4 km a1 este de Quequgn, Provincia 
de Buenos Aires, Argentina (38O34' S, 58"38'3OW W) (Fig 3). El 
sustrato rocoso est6 constituido por una superficie de abrasi6n 
de ola compuesta por loess, a la que le sigue una angosta franja 
de arena, que termina en un acantilado de 7 a 8 m de altura, 
lindante con el camino costero. 
La costa rocosa estA organizada en plataformas, separadas 
por escalones, con un desnivel de entre 40 y 60 cm, que es 
visible durante la marea baja. El primero de estos escalones 
divide la zona intermareal en dos niveles y el segundo indica 
aproximadamente el comienzo de la zona submareal (Fig. 4). 
Las dos mareas diarias son desiguales, con una amplitud 
maxima media de 1,28 m. La zona intermareal descubierta durante 
la marea baja oscila entre 10s 40 y 10s 70 metros en sentido 
horizontal, perpendicularmente a la costa (L6pez Gappa et al, 
1990). 
En este lugar son descargados 10s efluentes cloacales sin 
tratar de las ciudades de Quequ6n y Necochea, cuyo volumen diario 
se estima en 14.000 m3, y la salida esta localizada en 'la zona 
intermareal baja (L6pez Gappa et al, 1990). 
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Fig. 4 .  Ubicacibn de las parcelas y perfil del terreno. 
La descarga cloacal afecta aproximadamente 400 m de costa, 
y las caracteristicas bi6ticas y abi6ticas del agua de mar se 
ven alteradas en relaci6n directa con la cercania a1 desague. 
La tabla 1 (tomada de L6pez Gappa et al, 1990) muestra 10s 
valores de las condiciones del agua de mar a distancias 
crecientes de la descarga cloacal. 
Tabla 1. Variables bidticas y abi6ticas del agua de mar y 
altura media del sustrato en 6 transectas localizadas a distancia 
creciente de la descarga cloacal. DO: oxigeno disuelto DB05: 
demanda bioquimica de oxigeno. 
Distancia a la descarga (m) 
Temperatura ("C) 
PH 
Salinidad (g I-') 
DO (mg I-') 
OK$ ( W  o2 1-I1 
Bacterias totales ml-I 
Bacterias col iformes ml-' 
Altura media (m) 
La comunidad tlpica de 6ste ambiente, dominada por el 
mejillln, Brachidontes rodriguezi (d'orb.), se halla totalmente 
0 50 100 150 200 250 
15 14,5 14 14 14 14 
7,87 8,02 8,14 8,12 8,15 8,16 
20,3 23,5 24,O 24,l 24,4 24,l 
5,80 7,45 8,45 8,50 8,55 8,60 
7 2 32 >17,2 10,5 8 8 
7800 1555 835 1785 1290 1340 
27 >7 7 7 0,62 2.40 
1,37 0,76 0,86 1,25 1,38 1.22 
ausente hasta 75 m a1 oeste y 150 m a1 este de la descarga 
cloacal, y en 6sta zona se encuentra la poblaci6n de Balanus 
amphitrite considerada en este estudio. 
Cabe destacar que B. amphitrite no forma una cintura en el 
Area de estudios, como lo hace por ejemplo B. glandula ei Mar del 
Plata. El encontrarse exclusivamente en puertos o zonas 
contaminadas como el Area de estudio, hacen que B. amphitrite sea 
de contaminacidn en ambientes marinos UIJ buen indicador 
intermareales. 
La fauna acompaiiante de B. amphitrite est6 compuesta por el 
cirripedio B. glandula, que aparece en muy pequefio ndmero (se 
encontraron s6lo cinco individuos en las parcelas censadas 
durante 10s cuatro afios y medio que dur6 el estudio) y la lapa 
pulmonada Siphonaria lessoni (Blainville), de gran abundancia en 
toda el 6rea (Tablado et al, 1994). 
La flora en 10s sustratos verticales estS representada por 
las algas Ulva rigida Agardh, Gelidiella cf. nigrescens (Feldm.) 
Feldm. et Hamel, Ralfsia sp. y Corallina officinalis L. 
La comunidad dominada por Brachidontes rodriguezi se 
restituye gradualmente a medida que aumenta la distancia a la 
salida cloacal (aproximadamente 75-150 m a1 oeste y 150-250 m a1 
este de la descarga). 
Censos 
Se delimitaron 17 parcelas de 40 x 40 cm, en la zona poblada 
por Balanus amphitrite, dispuestas desde la zona m6s cercana a1 
desagiie cloacal hasta la zona mas limpia, en el limite del Srea 
dominada por Brachidontes rodriguezi (Fig. 4). 
Para la ubicaci6n de las parcelas se eligieron las rocas m6s 
pobladas por B. amphitrite para seguir en el tiempo el mSximo 
ndmero posible de animales. Esta t6cnica se consider6 adecuada, 
teniendo en cuenta que no se pretendia dar una estimaci6n de la 
dens idad. 
Para cada roca elegida se midi6 la distancia a1 desague y la 
altura sobre el cero del mare6grafo de Quequbn (Tabla 2). Como se 
observa en esta tabla, todas las parcelas se hallan dentro de un 
rango muy estrecho de alturas (18 cm). 
Parcela No Distancia a1 Altura sobre el 0 
Desagiie (m) del mare6grafo (m) 
l a 5  22 1,40 
6 Y 7  18 1,50 
8 a 10 16,s 1,41 
11 23 1,42 
12 63,5 1,41 
13 a 17 67,5 1,32 
Tabla 2. Distancia a1 desague cloaca1 y altura de las parcelas 
sobre el cero del mare6grafo de Puerto Quequkn. 
A fines de cada estaci6n, desde el invierno de 1990 hasta el 
invierno de 1994, se numeraron todos 10s individuos vivos en las 
parcelas y se registr6 su posici6n. Tambibn se contabiliz6 el 
ntimero de individuos muertos y de reclutas. Por tiltimo, se 
fotografiaron las parcelas y luego se confeccionaron mapas 
utilizando las fotografias para la determinaci6n exacta de la 
ubicacidn de cada individuo en la parcela (Fig. 5 a y b). 

Desde el invierno de 1990 hasta el invierno de 1993, se tom6 
a campo la medida del di6metro del operculo en el sentido rostro 
carinal, utilizando un calibre Vernier con una precisi6n de 0,1 
mm (Fig. 6 a, Tabla 3). 
La falta de correlatividad observada ocasionalmente en la 
numeraci6n de 10s individuos, puede deberse a dos situaciones 
diferentes: 
a) durante la primera campafia se numeraron todos 10s 
individuos presentes, inclusive 10s muertos y estos no figuran en 
la tabla 3 debido a que no proporcionan informaci6n para el 
presente estudio. Este es el caso de 10s individuos B2-19 y B4- 
65. 
b) El n6mero asignado a cada cirripedio censado tiene como 
6nico objeto el poder identificarlo individualmente a trav6s del 
tiempo. En dos oportunidades, durante la primera campafia no se 
asign6 numeraci6n correlativa a 10s animales censados. Por esta 
raz6n se encontrarg en la tabla 3 que el individuo que le sigue 
a1 B3-35 es el B3-37 y que a1 B4-56 le sigue el B4-59. 
En seis oportunidades se cometi6 error de medici6n del 
tamafio del op6rculo (B2-21, B3-10, B3-24, B8-11, B15-4 y 0-13). 
Estos datos, aunque figuran en la tabla, no fueron utilizados en 
ninguno de 10s an6lisis realizados que involucraran la medida del 
op6rculo. 
Fig. 6. a) Vista superior de Balanus. DB: Dihetro de la 
base; DO: ditimetro del op6rculo en el sentido rostro carinal; CA: 
carina; TE: tergum; CL: carina-lateral; LA: lateral; SC: scutum; 
RO: rostro-lateral y rostrum fusionados (rostro), b) Disposici6n 
de 10s cuadrantes para determinar la orientaci6n en el 
experiment0 de campo. 
Tabla 3. DiAmetro del op6rculo (en mm) de todos 10s individuos 
considerados durante el tiempo que dur6 el estudio de crecimiento en las 
parcelas 1 a 17. M: individuo muerto cuya caparaz6n se encontr6 atin adherida 
a1 sustrato. Cuando despuCs de una medida, no aparece ningtin valor, significa 
que ese individuo se desprendi6 del sustrato. G: Balanus glandula. 4: 










Durante 10s censos tambien se registr6 la presencia de 
Balanus glandula dentro de las parcelas consideradas. Estos 
registros llevan una letra G en la tabla 3 .  
Desde la primavera de 1990 hasta el verano de 1994-1995 se 
registr6 el ntimero de muertos y reclutas (Tabla 4). 
Se realizaron 19  campafias de 7 dias de duraci6n cada una, 
sumando m8s de 500 horas de trabajo a campo. Las fechas exactas 
de las campafias son las siguientes: Inv 1990: 9 / 9  a1 1 2 / 9 ;  Prim 
1990:  1 /12  a1 7 / 1 2 ;  Ver 1990-91: 24/2  a1 3 / 3 ;  Oto 1991:  21/4  a1 
28 /4 ;  Inv 1991: 28 /8  a1 3 / 9 ;  Prim 1991: 22 /11  a1 28 /11 ;  Ver 1991- 
92 :  27/2  a1 5 / 3 ;  Oto 1992:  8 / 5  a1 1 5 / 5 ;  Inv 1992: 13 /9  a1 2 0 / 9 ;  
Prim 1992: 8 /12  a1 15 /12 ;  Ver 1992-93: 28/2  a1 7 /3 ;  Oto 1993:  
28/4  a1 5 / 5 ;  Inv 1993: 17/8 a1 2 5 / 8 ;  Prim 1993:  9 /12  a1 13/12 ;  
Ver 1993-94: 4 / 3  a1 1 0 / 3 ;  Oto 1994: 17 /5  a1 2 2 / 5 ;  Inv 1994:  6 / 9  
a1 1 1 / 9 ;  Prim 1994: 5 /12  a1 11/12 ;  Ver 1994-95: 11 /3  a1 16/3 .  
Experimentos de campo 
Se realizaron experimentos de campo consistentes en el 
traslado de individuos desde su ubicaci6n original a parcelas 
experimentales establecidas en sitios que diferian con el control 
solamente en la variable de inter6s para contrastar la hip6tesis 
correspondiente. 
El experiment0 comenz6 el 25 de noviembre de 1991 cuando 10s 
individuos elegidos fueron llevados a1 laboratorio, all1 se 10s 
GUN I INUA ... 
CONTINUACION ... 
Tabla 4. Cantidad de individuos muertos y reclutados durante el tiempo 
que dur6 el estudio. V: individuos vivos en la campaiia en cuesti6n 
M: individuos muertos; R: individuos reclutados; Tasa Re: tasa de 
reclutamiento diaria; Tasa Mo: tasa de mortalidad diaria. 
CONTINUACION ... 
midi6 y se asign6 a1 azar la posici6n que ocuparia cada uno 
dentro de la parcela destino. Se mape6 entonces la posici6n que 
tendrian 10s animales en la parcela destino, se 10s identific6 
por medio de un ndmero con marcador indeleble y se 10s coloc6 
en agua de mar para su mantenci6n y para verificar la 
supervivencia a la manipulaci6n. 
La tinica excepcibn fueron 10s animales correspondientes a1 
control, que luego de ser sometidos a1 mismo manipuleo que 10s 
correspondientes a 10s demAs tratamientos, fueron adheridos 
exactamente en el mismo sitio que ocupaban originalmente. 
Los animales fueron adheridos en sus nuevas posiciones 
mediante cement0 ep6xico a la cabeza de tornillos que a su vez se 
atornillaron a tarugos pl6sticos de 5 mm de diametro introducidos 
en orificios practicados en la roca con un taladro de mano. 
Antes de sacar 10s animales del lugar que ocupaban 
originalmente se 10s mape6 y se registr6 la orientaci6n segdn el 
eje rostro-carinal, para colocarlos en la misma forma en cada una 
de las siguientes parcelas experimentales: 
a) Control 
Los animales elegidos para el control fueron sometidos a la 
misma manipulaci6n que 10s dembs, pero adheridos en el mismo 
lugar y posici6n que poseian originalmente. Se usaron para este 
experiment0 30 animales, 5 de 10s cuales murieron durante la 
manipulacidn en el laboratorio, por lo tanto el ntimero definitivo 
es 25 animales para el control. 
b) Cambio & nivel 
Los 20 individuos seleccionados para este tratamiento se 
trasladaron a una parcela establecida en una roca a un nivel 
aproximadamente 85 cm m6s alto que el de la roca original. Segdn 
10s datos tornados en el mare6grafo de Puerto Quequen, esta 
parcela no seria cubierta por el agua, salvo durante pleamares 
extraordinarias, m6reas acentuadas por efecto del viento Sur o 
Sudeste u olas durante tormentas. 
c) Cambio & orientaci6n 
Para comprobar si 10s animales se orientan indistintarnente 
en cualquier direcci6n y en caso de no ser asf, cu6l es la 
direcci6n preferida, se registrd la direcci6n en que se orienta 
el eje rostro-carinal de 278 individuos en agosto de 1991. 
Para determinar la orientaci6n, se confeccion6 un 
dispositivo consistente en una hoja de acetato transparente 
sobre la cu6l se dibuj6 un circulo dividido en cuadrantes. 
El dispositivo se colocaba sobre el centro del animal y se 
registraba su posici6n segdn el cuadrante en que cayera el 
extremo de la concha correspondiente a1 rostro (Fig. 6 b). 
La hip6tesis de que B. amphitrite se orienta en cualquier 
direcci6n se analiz6 por medio de pruebas de bondad de ajuste. 
Para detectar alg6n efecto en la supervivencia y el 
crecimiento en individuos, se transladaron 20 individuos a una 
roca situada a la misma altura que la original pero se 10s 
adhiri6 cambiando la orientaci6n del eje rostro-carinal de rnanera 
que quede el sentido correspondiente a1 cuadrante observado con 
menos frecuencia (cuadrante I en la Fig. 6 b). 
d) Cambio & mejillinar 
Se trasladaron 20 individuos a una parcela totalmente 
cubierta por el mejillfn Brachidontes rodriguezi, en la zona 
donde 6ste mitilido es la especie dominante. Esta parcela se 
encontraba a1 mismo nivel que la roca de donde fueron extraidos. 
Los animales se colocaron en la misrna orientaci6n del eje 
rostro-carinal que tenian originalmente. 
d) Cambio a posici6n horizontal 
Los 20 individuos asignados a este grupo experimental se 
,trasladaron a una parcela situada a igual nivel, pero se 
adhirieron a la roca sobre un sustrato horizontal. 
Desde la primavera de 1991 hasta el otofio de 1993 se tom6 la 
medida del op6rculo (Tabla 5) y se registr6 el ndmero de 
sobrevivientes a fines de cada estaci6n en todas las parcelas 
experimentales (Tabla 1 9 ) .  
Tabla 5. DiAmetro del op6rculo de todos 10s individuos considerados 
durante el tiempo que dur6 el estudio de crecirniento en el experiment0 de 
campo. M: individuo muerto cuya caparaz6n se encontr6 a m  adherida a1 
sustrato. Cuando despues de una medida, no aparece nindn valor, significa que 
ese individuo se desprendi6 del sustrato. 

Las consideraciones generales realizadas para la tabla 3 son 
vhlidas para la tabla 5. 
Para poner a prueba la hip6tesis nula de que las diferencias 
de supervivencia entre tratamientos y control se deben a1 azar 
se llevaron a cab0 pruebas de Mann-Whitney (Sokal y Rohlf, 1981) 
entre cada parcela experimental y la parcela control. 
Las diferencias de crecimiento entre cada tratamiento y el 
control se pusieron a prueba mediante la prueba de Mann-Whitney. 
Uno de 10s inconvenientes m6s serios que deben afrontar las 
especies intermareales es la evaporaci6n del agua en periodos de 
baja marea, y si el period0 de exposici6n se prolonga, la 
desecacibn. 
Los animales que viven en estos ambientes deben enfrentar 
dos tipos principales de problemas. En primer lugar el cambiante 
medio respiratorio 10s obliga a extraer el oxigeno tanto del agua 
como del aire. Por otro lado, la exposici6n a1 aire puede causar 
desecaci6n debido a la evaporaci6n a partir de las superficies 
permeables, en especial las respiratorias (Burnett, 1988) 
Pueden reconocerse diferentes estrategias entre 10s 
invertebrados para resolver el compromiso entre mantener la 
actividad metab6lica tisular y evitar la excesiva perdida de 
agua. En el caso de organismos m6viles como 10s cangrejos 
braquiuros estas estrategias van desde la reinmersi6n, tanto en 
agua libre como en agua retenida en el fondo de la cueva, la 
obtenci6n de agua capilar a partir de la arena hbmeda, hasta la 
retencidn de agua en la cAmara branquial que es aireada por 
ventilacidn sobre el caparaz6n (Wolcott, 1976; Jones y Simons, 
1982; Felgenhauer y Abele, 1983; de Fur, 1988; Luquet et al, 
1992, Luquet y Calcagno, 1993). 
En el caso de 10s bivalvos y otros organismos sesiles, la 
estrategia m8s comdn para enfrentar el stress por desecaci6n 
consiste en mantener las valvas cerradas durante el perfodo de 
exposici611, con las consecuentes alteraciones fisiol6gicas 
originadas en el metabolismo anaer6bico y la acumulaci6n de 
Bcidos metab6licos (Burnett, 1988). 
Los cirripedios que viven en habitats intermareales soportan 
perfodos ciclicos de exposici6n a1 aire y a1 agua, cuya duraci6n 
depende del nivel en el que se encuentran y de la amplitud de las 
mareas. 
Las expresiones ecol6gicas de la desecaci6n se ponen de 
manifiesto en la zonaci6n de 10s cirripedios en las costas 
rocosas, la ocupaci6n de grietas en niveles m8s altos que 10s 
normales y en la aparente pobreza de cirripedios en las costas 
tropicales (Foster, 1971, 1987; Connell, 1974) 
Barnes y Barnes (1957) comprobaron que 10s cirripedios 
expelen el agua contenida en la cavidad del manto cuando la marea 
baja y ajustan la abertura de las placas que conforman el 
operculo para permitir el acceso de aire a 10s tejidos. 
Monterosso (1932) realiz6 experiencias sumergiendo 
ejemplares de Chthamalus stellatus en acei'te, 10s cuales podfan 
soportar 14 dias en estas condgciones. Newman (1967) demostr6 
que para E l .  amphitrite el tiempo de sobrevida a1 aire varia 
entre 6 y 10 dias, 
En la comunidad intermareal de Quequen, la desecaci6n seria 
la principal causa de stress (L6pez Gappa et al, 1993). 
En el presente trabajo se estudi6 el efecto de la humedad 
relativa y el tiempo de exposici6n a1 aire sobre la perdida de 
agua en B .  amphitrite mediante experimentos de laboratorio y de 
campo . 
Material y m6todos 
Experiment0 en laboratorio. 
Los animales fueron recolectados en el litoral rocoso de 
Punta Carballido. Una vez en el laboratorio fueron mantenidos 
durante una semana en acuario de vidrio con agua de mar 
artificial (salinidad 24 gl-l) preparada con sales HW Germany, a 
una temperatura ambiente de 20 f 1°C, y un fotoperiodo de 12 
horas de Iuz y 12 de oscuridad. Estos valores son 
representativos de las condiciones medias en el sitio y la 
estaci6n en la que se realiz6 la experiencia (L6pez Gappa et al, 
1 9 9 0 ) .  
Cinco individuos previamente secados exteriormente con 
toalla de papel y pesados con una precisi6n de 0,l mg, fueron 
asignados a1 azar a cada uno de 14 desecadores. 
Los desecadores consisten en frascos de vidrio de 125 rnl de 
capacidad con un doble fondo de malla de pl6stico que separa a 10s 












ra (Fig. 7). 












Fig. 7. Desecador. Ci: cirripedios sometidos a1 experimento; 
Sd: substancia desecante; M: malla plastics. 
Los individuos de 10s distintos desecadores fueron retirados 
y pesados luego de transcurridas 1 ,  3, 6, 12,  2 4 ,  48 y 120 hs. 
A1 finalizar el experimento, se comprob6 la supervivencia de 
10s ejemplares sumergi6ndolos en el acuario de aclimataci6n y 
observando la actividad cirral. Luego de verificar la 
supervivencia, todos 10s individuos fueron secados en estufa a 
70°C hasta peso constante y pesados (peso seco). Los datos 
correspondientes a 120 hs y 0% H.R. se eliminaron del analisis 
debido a que 10s ejemplares no sobrevivieron a ese tratamiento. 
#.Pi. B? - 
2- .* ' 
:?!?, -- - 
;# 
qq ,. 
' b f  
-- - i f" 
+,h .  




De 10s 70 individuos que se usaron originalmente para el 
experimento, se eliminaron 10s 10 correspondientes a 120 h, por 
haber muerto 10s sometidos a 0% H.R. Uno de 10s individuos 
correspondientes a1 tratamiento 12 h - 75-80% H.R. murid antes de 
comenzar el experimento y uno de 10s sometidos a 0% H.R. y 48 h 
muri6 luego de ser tratado. Los individuos eliminados del 
experimento suman 12, con lo que el ndmero total de animales 
utilizados es de 58. 
La diferencia entre el peso inicial (Po) y el peso seco (Ps) 
fue considerada como contenido total de agua. La cantidad de agua 
perdida para cada tiempo se calcul6 como la diferencia entre el 
peso inicial y el peso luego de permanecer en el desecador (Pt). 
esta cantidad se expres6 como proporci6n de agua perdida  o ones y 
Simons, 1982). 
La proporci6n de agua perdida a 10s diferentes tiempos, 
para ambas humedades relativas fu6 comparada mediante un ANOVA de 
dos factores, y comparaciones mtiltiples a posteriori segtin el 
m6todo GT2 (Sokal y Rholf, 1981). 
Para realizar 10s c6lculos se utilizaron 10s datos 
provenientes de 10s individuos sobrevivientes a1 experimento. 
A efectos de cumplir con 10s supuestos de las pruebas 
estadisticas, se transformaron 10s datos segdn y' = arcsen Jy 
(Sokal y Rohlf, 1981). 
Experiment0 de campo 
La metodologia utilizada en el experimento de campo se 
detalla en la metodologia general, y en este capitulo se pondrg 
especial atenci6n en 10s resultados concernientes a 10s grupos 
Control y Cambio de nivel. 
Resultados 
Tanto para la humedad relativa como para el tiempo de 
exposici6n a1 aire, el ANOVA arroj6 diferencias significativas en 
la proporci6n de agua perdida. La hip6tesis de interacci6n entre 
ambos factores result6 en cambio no significativa (Tabla 6). 
Tabla 6. Anhlisis de la varianza en el experimento de laboratorio 
de desecaci6n. Los factores considerados fueron: Humedad, con dos 
niveles (0% y 75-80%) y Tiempo, con 6 niveles (1, 2, 3, 6, 12, 24 








Las comparaciones mdltiples entre pares de medias dieron 








48 hs de exposici6n a1 aire es significativamente diferente a las 























Tabla 7. Comparaciones mdltiples entre las medias de p6rdida de 
agua a las dos humedades relativas consideradas (0% y 75-80%). 
Las lineas unen tratamientos en 10s que las diferencias entre 




Durante el experiment0 se registr6 tambi4n la mortalidad a1 
fin de cada tratamiento, observ6ndose que como era de esperar 
10s animales sometidos a H.R 0% presentan un tiempo de sobrevida 
menor que 10s correspondientes a H.R. 75-80%. Para 75-80% la 
supervivencia luego de expuestos 120 hs es del 60% y ningdn 
individuo sobrevivi6 la exposici6n a H.R.O% y 120 hs. (Tabla 8). 
Tiempo de exposici6n (hs) 
1 3  6 12 24 48 
Tabla 8. Promedio de la proporci6n de agua perdida y porcentaje 














































Por otro lado es interesante notar que 10s individuos 
utilizados para el experimento sobrevivieron a una p6rdida de 
agua total de alrededor del 50% (Tabla 8). 
La figura 8 representa la p6rdida de agua en funci6n del 
tiempo para las dos humedades relativas consideradas. 
La tabla 9 muestra las ternperaturas y las humedades 
relativas mensuales calculadas a partir de registros diarios en 
Quequen . 
El experimento de campo comparando la supervivencia en la 
parcela control y la de cambio de nivel no arroj6 diferencias 
significativas (P>0,05) (Tablas 10 y 11). 
Tabla 9. Temperaturas y humedades relativas medias mensuales 
registradas durante el tiempo que dur6 el experiment0 de campo. 
Fuente: CompaHia cerealera Jose Buck S.A. 























































Proporcibn media de perdida de agua 
or5 I 
0% H.R. / 
o 1  I I I I I I 
1 3 6 12 24 48 
Tiempo (horas) 
Fig. 8. Perdida de agua en funci6n del tiernpo para ias dos H.R. 
consideradas en el experiment0 de desecaci6n (0% y 75-80%). 
TabIa 10. Resultado de la prueba de Mann-Whitney de una cola para 
comparar la supervivencia entre el control y cada experimento de 







Ti empo % de muertos 
(dias) Control Nivel 
98 28 25 
169 36 45 
297 76 70 
383 80 90 
465 88 90 
524 92 90 
636 100 95 






Tabla 11. Proporci6n de muertos en las parcelas experimentales 
Control y Cambio de nivel durante el experimento de campo. 
La competencia por el espacio y la depredaci6n no cumplen 
un papel importante en el Brea de estudio. Esto se evidencia 
porque, en primer lugar 10s individuos no se encuentran apifiados, 
y en segundo lugar, no se observaron especies depredadoras de 
cirripedios en la comunidad. 
Es interesante, entonces, estudiar el papel de la desecaci6n 
en la ecologia de B. amphitrite, ya que varios autores citan a 
este fendmeno como uno de 10s factores preponderantes en la 
determinacidn del limite superior de la distribuci6n en 
cirripedios (Foster, 1971, 1987; Connell, 1974). 
En la costa.rocosa de Quequen el efecto de la desecaci6n 
seria la causa de stress m6s importante debido a la ocurrencia de 
bajamares acentuadas por el viento norte, en las horas de m6s 
calor a fines de primavera (L6pez Gappa et al, 1993). 
Evidentemente tanto el tiempo de exposici6n como la humedad 
relativa influyen significativamente en el agua perdida por B. 
amphitrite. Por otro lado teniendo en cuenta el hecho de que la 
interacci6n entre 10s dos factores no es significativa se puede 
concluir que 10s factores tiempo de exposici6n y humedad relativa 
son independientes entre si (Steel y Torrie, 1980). Esto debe 
interpretarse como que el efecto de la humedad relativa es el 
mismo para todos 10s tiempos de exposici6n y viceversa, o sea que 
independientemente de la humedad a que est6n sometidos, 10s 
individuos pierden m6s agua a medida que aumenta el tiempo de 
exposici6n (Tabla 6). 
Por otra parte, el perfodo de exposicidn durante el cu61, 
para ambas humedades relativas, 10s individuos perdieron 
significativamente mayor proporci6n de agua es el correspondiente 
a 48 hs (~abla 7). Esto, unido a1 hecho de que luego de que en la 
medici6n siguiente (120 hs) se registr6 una mortalidad 
importante en ambas humedades, estarfa de alguna manera rnarcando 
un limite de tolerancia (Tabla 8). 
La tabla 8, rnuestra que desde el comienzo del experiment0 
hasta la prirnera medici6n (1 h) existe una gran p6rdida de agua. 
Aunque para 0% el "salto" es mas grande, el fen6rneno se observa 
en ambos tratamientos. Estos resultados podrian explicarse si se 
tiene en cuenta que a1 realizar la medici6n correspondiente a 1 h 
de exposici6n 10s animales expuestos a 75-80% H.R. estaban 
mojados exteriorrnente, pese a que fueron secados superficialmente 
antes de colocarlos en 10s desecadores. Por otra parte, 10s 
anirnales expuestos a 0% H . R .  estaban secos en la primera 
medici6n. Como se observa en la tabla 8, la p6rdida de agua media 
durante la prirnera hora para ambos tratarnientos estd en 
concordancia con este cornportamiento: el agua perdida durante la 
primera hora de exposici6n a1 aire para 0% es aproximadamente del 
10% y de 2 , 4 %  para 75-803. Esto se debe a que, cuando quedan 
expuestos a1 aire 10s individuos expulsarian el agua contenida 
en la cavidad del manto y la gran p6rdida de agua registrada en 
la primera hora se deberia a la evaporaci6n de este volumen, 
luego toda el agua perdida provendria de alg6n remanente en la 
cavidad del manto y la contenida en 10s tejidos. 
La capacidad para resistir 10s efectos de la p6rdida de agua 
se puede rnedir como tiempo de supervivivencia a una determinada 
humedad relativa. 
Varios autores han documentado la sobrevida de cirripedios 
en condiciones de laboratorio, donde el stress normal es 
exagerado. Barnes et a1 (1963), encontraron que en aire seco 
B. balanoides y Chthamalus stellatus tienen tiempos medios de 
sobrevida de 4 a 5 dias, mientras que para B.crenatus fue s61o 
de 0 a 6 dias. La diferencia de supervivencia en las dos primeras 
especies es menor que la esperada, ya que Chthamalus vive en el 
nivel m6s alto del intermareal. B.crenatus es una especie 
sublitoral y por esto no esta adaptada a la exposicidn a1 aire. 
Monterosso (1932) realiz6 experiencias sumergiendo ejemplares de 
Chthamalus stellatus en aceite, 10s cuales podlan soportar 14 
dias en estas condiciones. Newman (1967) encontr6 que para 3. 
amphitrite el tiempo de sobrevida a1 aire est6 entre 6 y 10 dias. 
El autor, debido a un olvido involuntario, mantuvo expuesto 
a1 aire a temperatura y humedad ambiente'durante 30 dias un 
ejemplar de Balanus amphitrite , period0 durante el cu61 el 
individuo sobrevivid. 
Para determinar el papel de la desecaci6n en la ecologia de 
Balanus amphitrite en las costas de Quequen son interesantes 10s 
resultados del experimento de campo, y su comparaci6n con 10s 
valores de supervivencia obtenidos en laboratorio (Tablas 8 y 
11). 
Aunque las humedades relativas en el experimento de campo y 
el de laboratorio son aproximadamente las mismas (Tabla 9 ) ,  el 
tiempo de exposici6n es mucho mayor en el experimento de campo y 
el efecto del sol durante las bajamares aumenta la evaporacibn, 
la supervivencia en el campo es mucho mayor que en laboratorio 
(Tablas 8 y 11). 
El hecho de que la mortalidad en el campo sea menor que la 
esperada (Tabla 11) puede deberse a que por un lado en el Brea de 
estudio B. amphitrite se encuentra exclusivamente en paredes 
verticales, lo que atemperaria el efecto del sol, y por otro lado 
la existencia de microhabitats creados por grietas y cavidades en 
la roca atenuaria la evaporaci6n. 
Los resultados parecerian indicar que la perdida de agua no es un 
factor determinante en la zonaci6n de B. amphitrite segfin I??, 
<: a 
indica el alto porcentaje de sobrevida en el experimento de campcB:'n$ 
(Tabla ll), aunque se observa que B. amphitrite ocurre en una 
'estrecha franja determinada por la proporci6n 6ptima de tiempo de 
inmersi6n (Tabla 2). 
La alta vulnerabilidad de las larvas a la desecaci6n parece 
ser el principal impediment0 para el establecimiento de Balanus 
amphitrite en niveles de costa con excesiva exposici6n a1 aire. 
Reclutamiento y Mortalidad 
En 10s organismos bent6nicos con fases larvales planct6nicas 
se pueden identificar dos etapas diferentes en el proceso que va 
desde que la larva toma contact0 con el sustrato hasta su 
metamorfosis y establecimiento definitivo. 
Es necesaria aqui una aclaraci6n acerca de la terminologia 
utilizada, ya que es com6n encontrar en las publicaciones una 
serie de terminos que se usan indistintamente para definir las 
etapas que involucran el proceso de incorporaci6n de nuevos 
individuos en una poblaci6n de invertebrados sesiles con larva 
planctbnica. Por ejemplo, Caffey ( 1 9 8 5 )  define arbitrariamente el 
reclutamiento como el ndmero de cirripedios sobrevivientes luego 
de un mes de haberse establecido la larva. 
Segdn Connell ( 1 9 8 5 )  el reclutamiento incluiria el 
asentamiento y la mortalidad hasta el primer censo. 
Es necesario entonces distinguir entre el suministro de 
larvas desde el plancton (asentamiento) y la etapa posterior 
inmediata. 
En el presente trabajo se consideraron reclutas a 10s 
individuos que completaron su metamorfosis y se pueden 
identificar a simple vista. 
Caffey ( 1 9 8 5 )  midi6 el asentamiento y el reclutamiento de T. 
rosea en Nueva Gales del Sur, Australia. y not6 que la intensidad 
en el reclutamiento siempre reflejaba la intenslaad en el 4 
asentamiento, de manera que el reclutamiento daria una buena idea 
de la magnitud del suministro de larvas a1 sustrato. 
Cabe aclarar que en el presente estudio no se observaron 
larvas cipris sobre el sustrato. Esto puede deberse a que, 
ademds del bajisimo reclutamiento observado, la probabilidad de 
encontrar larvas cipris justo durante la semana que dura cada 
campafia es muy pequefia, y a que el tamaHo de estas larvas es muy 
pequefio (menos de 1 mm), lo que las hace muy dificiles de ver a 
ojo desnudo sobre el sustrato en un censo realizado a campo. 
El reclutamiento puede actuar como determinante de la 
estructura poblacional (distribucibn y abundancia) de organismos 
bent6nicos con larvas planct6nicas (Connell, 1985), por esta 
raz6n es muy importante determinar lo mtis exactamente posible el 
momento del reclutamiento asi como tambi6n sus variaciones 
estacionales y anuales. Por otra parte, la comparaci6n de 10s 
resultados con 10s obtenidos por otros autores se hace dificil 
por la variedad de metodologias utilizadas. 
Las diferencias en la intensidad del reclutamiento de 
cirripedios en el tiempo y en el espacio esttin bien docurnentada~ 
en la bibliografia (Fuller, 1946; Pyenfinch, 1948; Connell, 
1961a, 1985; Kendall et al, 1982; Caffey, 1985; Gaines et al, 
1985; ~alusa 1986; Sutherland, 1990; Bertness et al, 1992; Dye, 
1992, 1993; Sanford et a1 1994). 
Otro aspect0 que se debe tener en cuenta a1 estudiar la 
dingmica poblacional, es la mortalidad, ya que, junto con el 
reclutamiento, son 10s factores determinantes del n6mero de 
individuos en una poblaci6n de organismos sesiles. 
Las causas de mortalidad se pueden dividir en dos grupos: 
a) Las que tienen origen en las relaciones entre 10s 
organismos como la depredaci6n, principalmente por gaster6podos, 
(Barnes y Powell, 1954; Connell, 1961a, 1961b, 1970; Roughgarden 
et al, 1988; Stotz, 1988; Palmer, 1990), la competencia por el 
espacio (Moore, 1935; Connell, 1961a, 1961b; Malusa, 1986: 
Roughgarden et al, 1988; Stotz, 1988; Bertness, 1989), y la 
disponibilidad de aliment0 (Buss, 1980). 
b) Las que son el resultado de la acci6n de factores fisicos 
como por ejemplo el impact0 de las olas, la temperatura, etc 
(Barnes y Read, 1970; Malusa, 1986; Stotz, 1988; Delafontaine y 
Flemming, 1989; Pentcheff, 1991). 
A partir de las tablas de vida, la mortalidad se puede 
expresar en t6rminos de longevidad media y como supervivencia de 
10s individuos. Estos conceptos aunque estan muy relacionados son 
diferentes. La longevidad media de una poblaci6n indica la edad 
promedio que alcanzan 10s individuos a1 morir. La supervivencia, 
en cambio, refleja el patr6n de mortalidad de la poblaci6n, o sea 
la mortalidad especifica por edades (Deevey, 1947, Rabinovich, 
1980). La supervivencia puede ser representada por medio de 
gralficos, que btisicamente son de dos tipos: aquellos en 10s que 
se representa la cantidad de sobrevivientes en funci6n de la edad 
(curvas de supervive-ncia), y 10s que resultan de graficar la 
esperanza de vida en funci6n de la edad (curvas de esperanza de 
vida). 
Btisicamente existen cuatro tipos de curvas de supervivencia 
te6ricas (Deevey, 1947) (Fig. 9): 
a) La curva de tip0 I, que corresponde a poblaciones 
donde la probabilidad de sobrevivir se mantiene constante e igual 
a 1 en las primeras etapas de la vida, y la mortalidad se 
concentra en 10s individuos m6s viejos. 
b) La curva de tipo 1 1 ,  donde muere un n6mero constante. de 
animales por unidad de tiempo, independientemente de la edad. 
c) La curva de tipo 111, que se d6 cuando muere una fracci6n 
constante de 10s individuos vivos en cada interval0 de tiempo. 
d) La curva de tip0 IV, que representa de alguna manera el 
caso opuesto a la curva de tipo I, es decir que es aquella en 1; 
cual la mortalidad se concentra en 10s primeros estadfos de vida 
y pasada una cierta edad critica se estabiliza haci6ndose casi 
constante. 
En el presente capitulo se analiza el reclutamiento y la 
mortalidad en la poblaci6n de cirripedios de Pta. Carballido y 
sus variaciones durante 10s cuatro afios y medio que dur6 el 
estudio. 
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Fig. 9. Curvas de supervivencia te6ricas segdn Deevey (1947). 
Material y metodos. 
A partir de fines del invierno de 1990 y hasta fines del 
verano de 1994-1995 se registr6 el reclutamiento y la mortalidad 
de B. amphitrite, por medio de censos realizados a1 fin ~ d e  cada 
estaci6n. 
En ocasiones, debido a1 sediment0 depositado sobre el 
sustrato, o por el crecimiento de algas, algunos indivjd-uos 
* :*n .- '>a 
fueron censados cuando su tamafio excedia el esperado para " fbJi 
reclutas de su misma edad. En estos casos, se estim6 la edad de 
cada individuo cuyo di6metro de op6rculo fuera mayor de 1 mm 
cuando fue censado por primera vez, teniendo en cuenta las tallas 
de 10s individuos de edades conocidas. Para cada campafia desde 
fines del invierno de 1990 hasta fines del invierno de 1993 se 
confeccionaron histogramas en 10s que se individualiz6 cada 
cohorte. Desde fines del invierno de 1990 hasta fines del verano 
de 1994-1995 se calcularon tasas diarias de reclutamiento y 







Tr: Tasa diaria de reclutamiento. 
Nrt: ndmero de reclutas durante el periodo to-tl. 
tl-to: tiempo en dias transcurrido entre la campafia anterior y la 
correspondiente a la tasa calculada. 
Tm: Tasa diaria de mortalidad. 
Nmt: ndmero de muertos (incluyendo 10s individuos encontrados 
muertos adheridos y 10s desprendidos) durante el periodo to-tl. 
No: ndmero total de individuos en la campafia anterior a la de la 
tasa calculada. 
rara determinar si el reclutamiento y la mortalidad est6n 
relacionados de alguna manera, se calcul6 el coeficiente de 
correlaci6n de Spearman (Daniel, 1 9 7 8 )  entre las tasas de 
reclutamiento y mortalidad. 
Los individuos muertos se clasificaron en dos categorias: 
10s que fueron encontrados muertos, pero con su caparaz6n atin 
adherida a1 sustrato, y aquellos que no fueron encontrados por 
haberse desprendido de la roca. 
La mortalidad de la poblaci6n se estudi6 tambi6n en relacitin 
a la edad de 10s individuos por medio de tablas de vida 
confeccionadas seg6n Deevey ( 1 9 4 7 ) .  
Existen dos tipos de tablas de vida: las especificas por 
edades u horizontales, y las temporales o verticales. Estos dos 
tipos de tablas se aplican teniendo en cuenta las caracteristicas 
de la poblaci6n en estudio. Las tablas de vida horizontales son 
adecuadas para estudiar aquellas poblaciones que tienen 
generaciones discontinuas, en las que se puede seguir el 
comportamiento de la mortalidad de una cohorte. La metodologia 
para la confecci6n de estas tablas de vida consiste basicamente 
en contar la cantidad de muertos o de sobrevivientes a lo largo 
del tiempo. 
Las tablas de vida verticales son adecuadas para estudiar la 
mortalidad de poblaciones con generaciones superpuestad, o sea 
aquellos organismos que tienen una reproducci6n continua a lo 
largo del afio o durante varias temporadas. Para confeccionar este 
tipo de tablas es necesario conocer la estructura de edades de la 
poblaci6n en estudio. Los datos se obtienen contando el ntimero de 
organismos vivos y muertos para las diferentes clases de edades o 
estadlos en un determinado momento (Rabinovich, 1980). 
En la Argentina, 10s antecedentes de estudios de mortalidad 
a trav6s de tablas de vida en invertebrados, se refieren a 10s 
trabajos realizados en insectos por Rabinovich (1980), y en 
arafias por Schnack et a1 (1983) y Scioscia (1990). 
En el presente trabajo se confeccionaron tablas de vida 
utilizando datos de edades de 10s individuos, obtenidos de dos 
formas diferentes: 
a) Datos de edades provenientes del seguimiento de 10s 
individuos desde el momento de su reclutamiento. 
Este es el caso de 10s individuos pertenecientes a las cohortes 
reclutadas durante 10s veranos de 1990-1991 y 1991-1992. Para 
estas cohortes se realizaron censos periddicos cada 3 meses desde 
su reclutarniento, hasta fines del verano de 1994-1995. 
b) Datos de edades estimados a partir de la ecuaci6n de von 
Bertalanffy. 
Este es el tip0 de datos con 10s que se cont6 para 
confeccionar las tablas de vida de las cohortes reclutadas 
durante 10s veranos de 1988-1989 y 1989-1990. 
Se estim6 la edad de 10s individuos censados durante la 
primer campafia a partir del ditimetro del op6rcul0, utilizando la 
ecuaci6n de von Bertalanffy calculada en el capitulo de 
crecimiento, y en base a la edad estimada se determind en que 
verano ocurri6 su reclutamiento. Luego se registr6 la mortalidad 
con la misma regularidad que para las cohortes reclutadas durante 
10s veranos de 1990-1991 y 1991-1992. 
En ambos casos se confeccionaron tablas de vida 
norizontales, debido a que, en el caso de las cohortes 
reclutadas durante 10s veranos de 1990-1991 y 1991-1992, 6stas se 
siguieron desde su reclutamiento, y para las cohortes reclutadas 
durante 10s veranos de 1988-1989 y 1989-1990 aunque puede 
estimarse el momento del reclutamiento, es imposible saber el 
n6mero de muertos en 10s periodos no censados, y por lo tanto no 
se pueden confeccionar tablas de vida verticales. 
Debido a que el primer censo se realizd en septiembre de 
1990, 10s individuos que se reclutaron durante el verano de 1989- 
1990 son aquellos cuya edad estimada es aproximadamente de 9 
meses y 10s que se reclutaron durante el verano de 1988-1989, 
tienen una edad aproximadada de 21 meses. Por esta raz6n, las 
tablas de vida correspondientes a la cohortes reclutadas durante 
10s veranos de 1989-1990 y 1988-1989 comienzan a la edad de 9 y 
21 meses respectivamente. 
Aunque durante la primera campafia realizada se encontraron 
individuos cuya edad estimada 10s identificaba como reclutados 
durante veranos anteriores a1 de 1988-1989, no se confeccionaron 
:: ;-,; ;, -., 
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tablzis'xe vida con estos datos, dado que la estimaci6n de la edad 
para 10s individuos m6s grandes involucra un aumento del error 
por realizarse en la parte asint6tica de la curva. 
Para el c6lculo de la esperanza de vida de 10s individuos de 
una determinada cohorte se debe conocer la probabilidad de 
supervivencia en cada intervalo de edades. Por lo tanto el 
cdlculo debe hacerse una vez muertos todos 10s individuos 
pertenecientes a la cohorte en cuesti6n. 
Debido a que la longevidad de B. amphitrite para las 
cohortes reclutadas durante 10s veranos de 1989-1990 y 1991-1992 
excedi6 la duraci6n de este estudio, la supervivencia 
correspondiente a 10s intervalos de edades faltantes se estim6 de 
la siguiente manera: 
-Cohorte reclutada durante el verano de 1991-1992:  Durante 
el filtimo censo permanecian con vida 12 individuos (Tabla 1 7 1 ,  
por lo tanto se complet6 la tabla de vida asigngndole a cada 
intervalo de edad restante (desde 36-39 hasta 57-60 meses de 
edad) la probabilidad de morir correspondiente a la cohorte 
.' .-: '1 
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reclutada durante el verano de 1988-1989 (Tabla 1 4 ) ,  para la cutil 
se cuenta con 10s datos de mortalidad para las edades que faltan 
en la tabla 1 7 .  
A partir de la probabilidad de morir para cada intervalo de 
edades se retrocalcul6 el ndmero de sobrevivientes segbn la 
siguiente expresi6n: 
Nx = Nx-l - ( Nx-1 * qx-l ) 
donde : 
N, = NP de sobrevivientes en el intervalo de edad x 
Nx- 1 = NQ de sobrevivientes en el intervalo de edad x-1 
qx- 1 = Probabilidad de morir en el intervalo de edad x-1 
-Cohorte reclutada durante el verano de 1989-1990: Durante 
el 6ltimo censo, un solo individuo permanecia con vida (Tabla 
15). Esta tabla se complet6 de la misma forma que la 
correspondiente a la cohorte reclutada durante el verano de 1991- 
1992. Estas estimaciones son v6lidas si se supone que la densidad 
poblacional no afecta la mortalidad, y que 10s factores que 
influyen en la mortalidad actdan de la misma manera sobre las 
cohortes reclutadas durante 10s veranos de 1989-1990 y 1991-1992, 
y la reclutada durante el verano de 1988-1989. 
En cuanto a la densidad, en el 6rea de estudio 10s 
individuos no aparecen apiHados, por lo que pueden descartarse 
factores de mortalidad densodependientes. Por otro lado, como 
puede observarse, 10s picos de mortalidad aparecen ligados a las 
zstaciones del afio menos favorables, y este patr6n se mantiene de 
un afio a otro (Figs. 15 a 22). 
Los muestreos fueron realizados a fines de cada estaci6n del 
afio, y por esta raz6n se consideraron intervalos de 3 mesks para 
confeccionar las tablas de vida. En la pr&ctica, el tiempo 
transcurrido entre muestreos no fue exactamente de 90 dias. Esto 
se debi6 a que las parcelas experimentales son accesibles s610 
durante mareas lo suficientemente bajas. Para la realizaci6n de 
las campafias se eligi6 la mejor marea baja de fines de cada 
estaci6n, pero la desigualdad diurna de las mareas, que se 
acenttia durante las sicigias, ocasiona que las mareas m6s bajas 
ocurran durante la noche en invierno y a mediodia en verano. 
De esta forma, el tiempo transcurrido entre la campafia de 
fin de verano y la de fin de otofio fu6 menor de 90 dias (de 55 a 
74 dlas), y el periodo desde fines de otofio hasta fines de 
invierno fue, en consecuencia, mayor que 90 dias (de 111 a 128 
dias). A fin de solucionar este problema, y debido a que 10s 
intervalos de edades en la tabla de vida deben ser iguales, 
cuando el periodo considerado era precedido por un periodo de 
menos de 90 dias, se supuso que la mortalidad era uniforme. Se 
calcul6 la cantidad de muertos correspondientes a 90 dias, 
rest6ndolos a1 periodo m6s largo y asign6ndolos a1 m6s corto. 
Los datos meteorol6gicos presentados aqui son de origen 
diverso, debido a que la estaci6n meteorol6gica de Quequ6n fu6 
cerrada en 1990. Desde 1991 hasta 1993 se cont6 con 10s datos de 
temperaturas y humedades relativas diarias tomadas por la empresa 
productora de granos Jose Buck S.A. en QuequBn. En 10s periodos 
durante 10s cuales no se cont6 con datos meteorol6gicos de 
Quequen se recurrid a 10s valores tornados por el Servicio 
Meteorol6gico Nacional en Mar del Plata, por ser la estaci6n 
meteorol6gica m6s pr6xima a1 sitio de estudio (120 Km a1 NE). 
Este es el caso de las temperaturas correspondientes a 1990 Y 
1994, y de la velocidad de 10s vientos desde 1990 hasta 1995. 
Las velocidades de viento mayores de 44 nudos (valor 9 en la 
escala de Beaufort) fueron clasificados como tormentas de viento, 
y las temperaturas del aire menores de -1,2 "C (punto de 
congelamiento del agua de mar a aproximadarnente 24 g l - l ,  
salinidad encontrada en el Area de estudio) se consideraron 
heladas (Fig. 14). 
Para poner a prueba la hip6tesis nula de que todas las 
orientaciones del eje rostro-carinal aparecen en igual 
proporci6n, antes de comenzar 10s experimentos de campo se llev6 
a cab0 una prueba de bondad de ajuste de las orientaciones del 
eje rostro-carinal en 10s cuatro cuadrantes a la proporci6n 
1:1:1:1, utilizando tanto a 10s individuos censados, como algunos 
que se encontraban fuera de las parcelas en estudio. 
Con el objeto de constatar si todas las caras verticales de 
una roca ofrecen un sustrato igualmente favorable para el 
asentamiento de B. amphitrite, se delimitaron 4 parcelas de 50 x 
50 cm en cada una de las cuatro caras verticales de la roca m6s 
densamente poblada. La cara orientada hacia el norte y la 
orientada hacia el oeste est6n protegidas de la acci6n de las 
olas, mientras que las caras sur y este son las mAs expuestas. 
Se cont6 la cantidad de individuos en cada cara, y se llev6 
a cab0 una prueba de Kruskal-Wallis. 
La descripci6n general de la metodologfa utilizada para 10s 
experimentos de campo se encuentra en el item dedicado 
' - ,,' 
la metodologfa general. 
Resultados. 
Censos 
La figura 10 muestra la distribuci6n de tallas a fin de cada 
estaci6n del afio desde finales del invierno de 1990 h a s l a  finales 
. 2; 
ael invierno de 1993, y la figura 11 resume 10s eventos dB 
reclutamiento para el mismo periodo. 
Se observa que en la costa rocosa de P.Carballido B. 
~ m p h i t r i t e  presenta un evento de reclutamiento a1 afio, que ocurre 
durante el verano. 
Por otra parte, durante 10s cinco veranos en que se registr6 
el reclutamiento existe una gran variacih, siendo el 
reclutamiento del verano de 1991-1992 el m&s numeroso ( 6 5  
reclutas vs 5 del verano 1990-1991, 5 del verano 1992-1993 y 2 
del verano de 1993-1994). 
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Fig. 10. Distribuciones d e  tallas de las diferentes cohortes a 
fin de cada estaci6n. 
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Fig. 11. Eventos de reclutamiento. Se grafican las modas y la 
amplitud de las tallas de las diferentes cohortes a fin de cada 
estaci6n. Las lineas punteadas unen la fecha de reclutamiento con 
la primera medici6n. 
Es interesante tambien analizar estos resultados en relaci6n 
a1 total de individuos vivos en la poblaci6n cuando ocurri6 el 
reclutamiento: 
Los 5 individuos reclutados en el verano 1990-1991 
representan el 1,5% del total de individuos vivos. Los 65 
reclutas correspondientes a1 verano de 1991-1992 constituyen el 
6 %  del efectivo de la poblaci6n a esa fecha. Los individuos 
reclutados durante el verano de 1992-1993 fueron 5, representando 
un 4 , 6 %  de la poblaci6n. El verano de 1993-1994 cont6 con 2 
reclutas, constituyendo el 5,5% de 10s individuos vivos (Tabla 4). 
La tabla 12 nuestra la cantidad de individuos muertos a1 fin 
de cada estaci6n7 diferenciando aquellos que se encontraron 
todavia adheridos a1 sustrato y 10s que se desprendieron. 
CONTINUA ... 
- - . - . . . - - . . - . - . . 
I Oto 1992 11 lnv 1992 ) Prim 1992 I Ver 1992-93 ) Oto 1993 )I lnv 1993 
17 1 26 \ 22 I 20 1 5 I 17 
1 32 24 2 8 14 
CONTINUA ... 
Tabla 12. N6mero de individuos encontrados adheridos muertos y 
desprendidos. 
En esta tabla se omiten dos campafias: la campafia de'fin de 
invierno de 1990 por ser la correspondiente a1 primer censo, y la 
de fin de primavera del mismo afio porque en esa campafia se 
agregaron a 10s censos las parcelas 13, 14, 15, 16 y 17, por lo 
tanto a partir del censo de fin de verano de 1990-1991 se 
tuvieron todas las parcelas que se censaron hasta el final. 
Puede verse en esta tabla que, mientras que durante el 
invierno y la primavera (salvo para la primavera de 1993) la 
cantidad de 10s encontrados muertos adheridos y 10s desprendidos 
-/ ::. r ' :' 
;A ;,;'&x 
es aproximadamente igual, durante el verano la cantidad de 
desprendidos es muy superior a 10s encontrados adheridos muertos. 
Por otra parte cabe destacar que a partir del verano de 1993- 
1994, debido a la poca cantidad de individuos vivos, el ntimero de 
muertos es demasiado bajo para considerar representativos a estos 
resultados. 
Aunque la validez de la prueba de independencia realizada 
con el estadistico G se ve comprometida porque el n6mero de 
animales muertos en dos estaciones consecutivas no es 
independiente, es interesante notar que cuando se realiza esta 
prueba entre las estaciones del afio y el tipo de mortalidad la 
probabilidad resulta ser menor que 0,0001. 
Cuando se grafican las tasas diarias de reclutamiento y 
mortalidad en funci6n del tiempo (Tabla 4, Figs. 12 y 13) se 
observa que ambas varian mucho. Mientras que el reclutamiento 
ocurre exclusivamente durante el verano, con un pic0 en el verano 
de 1991-1992 , la tasa de mortalidad es m6s variable. 
Tasa de reclutamiento (dia '1) 







1991 1992 1993 1994 
Fig. 12. Cambios en la tasa de reclutamiento durante el period0 
de estudio. 
-1 4 
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Fig. 13. Cambios en la tasa de mortalidad durante el perlodo de 
estudio. 
La mortalidad tiende a subir durante el invierno y desciende 
durante el verano salvo para 10s veranos de 1991-1992 y 1994- 
1 9 9 5 .  Durante el otofio, el invierno y la primavera de 1992 la 
alta mortalidad, provoc6 un decrecimiento del 55 % en el efectivo 
de la poblaci6n (Tabla 4 ) .  
El pic0 de mortalidad registrado durante el verano de 1994- 
1995 se debe a la muerte de 6 individuos durante ese periodo, que 
aunque son pocos, representan aproximadamente el 30% de la 
octubre, pero siempre son mtis frecuentes en julio, mes durante el 
cutil se registra siempre la temperatura minima media mds baja. 
La correlaci6n entre reclutamiento y mortalidad result6 no 
significativa (coeficiente de correlaci6n de Spearman, r = 
-0,331 P > 0,lO) 
Como puede observarse en la figura 14, donde se rnuestra el 
comportamiento de las temperaturas medias, mtiximas medias y 
minimas medias y de 10s vientos durante el tiempo que dur6 este 
estudio, las heladas ocurren siempre durante 10s meses de 
invierno, en un period0 que puede abarcar desde junio hasta 
Ademds, durante el tiempo que abarc6 este estudio, siempre se 
registraron tormentas de viento en junio, y s61o en dos 
\ 
oportunidades se produjeron tormentas fuera de ese rnes (diciembre 
de 1990 y abril de 1993) (Fig, 14). Por lo tanto el mes rn8s 
ventoso es generalmente junio, y el mhs frio julio. 
Fig. 14. Condiciones climiticas durante el period0 que dur6 el 
estudio. Los ndrneros que aparecen en algunos de 10s rneses denotan 
la cantidad de heladas registradas durante ese mes, y la V 
corresponde a1 registro de tormentas de viento. 
Es interesante tener en cuenta 10s registros meteorol6gicos 
a1 analizar la mortalidad. Se observa que durante 10s meses m6s 
cglidos la cantidad de desprendidos supera ampliamente a 10s 
individuos encontrados muertos adheridos a1 sustrato, mientras 
que en 10s meses m8s frios ambos aparecen en nfimero semejante 
(Tabla 12). 
La prueba de Kruskal-Wallis para comprobar si todas las 
caras verticales de la misma roca son igualmente favorables, 
result6 altamente significativa (P = 0,006). La Tabla 13 muestra 
que la densidad fue muy superior en las caras protegidas del 
efecto de las olas. 
el sustrato 
I I I I I I 
Tabla 13. Cantidad de individuos en las cuatro caras verticales 
de una misma roca. Dentro de cada cara de la roca se censaron 
cuatro parcelas: A ,  B, C y D de 50 x 50 cm. 
Tablas de vida 
Cohorte reclutada durante verano & 1988-1989 
Para esta cohorte, no es posible estimar la vida media 
10s individuos recien reclutados, debido a que la tabla no 
describe el comportamiento de la mortalidad a partir del 
reclutamiento (Tabla 14). 
La figura 15 muestra la proporci6n de sobrevivientes a 
trav6s del tiempo, y un aumento de la pendiente de la recta 
corresponde a un aumento de la mortalidad, en la estaci6n 
considerada. 
La esperanza de vida en funci6n de la edad se d6 en la 
figura 16. Esta figura estb muy relacionada con la figura 15, ya 
que un aumento de la mortalidad, determina una disminuci6n de la 
esperanza de vida, y este aumento de mortalidad se db 
invariablemente durante 10s meses frfos. 
Tabla 14. Tabla de vida de la cohorte reclutada durante el verano 
de 1988-1989, calculada con las edades estimadas a partir de la 
ecuaci6n de von Bertalanffy. lx: proporci6n de sobrevivientes a 
la edad x (Nx/No); dx:n6mero de individuos muertos entre la edad 
x y x+l; qx: probabilidad de morir entre la edad x y x+l ('dx/~x); 
Lx: promedio de la probabilidad de supervivencia entre edades 
sucesivas [(lx + lx+1)/21; Tx: ntimero total de dias que restan 
por vivir a 10s sobrevivientes que alcanzaron la edad x (C Lx); 
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Fig. 15. Curva de supervivencia de la cohorte reclutada durante 
el verano de 1988-1989. 
Fig. 16. Curva de esperanza de vida de la cohorte reclutada 
durante el verano de 1988-1989. 
Esperanza de vida (meses) 




En esta cohorte, a1 igual que en la reclutada durante el 
verano de 1988-1989, tampoco se puede estimar la vida media de 
10s individuos recien reclutados, por no contarse con 10s datos 
de mortalidad desde el reclutamiento (Tabla 15). 
La proporcidn de sobrevivientes se dB en la figura 17, y la 
esperanza de vida en funcidn de la edad en la figura 18. 
I 
21-24 27-30 33-30 ' 3 9 - 4 2  4 ~ ~ 4 8  61.164 67-00 63-66 
I I I I I I I I I I I -I 
24-27 80-33 38-98 42-46 48-61 64-67 80-63 66-08 Edad 
P V 0 I P V 0 I P V 0 I P V I P(me8es) 
En este caso tambien se observa la relaci6n entre el aumento 
de la mortalidad y la disminuci6n de la esperanza de vida durante 
10s meses frfos. 
Tabla 15. Tabla de vida de la cohorte reclutada durante el verano 
de 1989-1990 ,  calculada con las edades estimadas a partir de la 
ecuaci6n de von Bertalanffy. Abreviaturas: ver tabla 1 4 .  
Los valores sombreados se estimaron a partir de la tabla de vida 
de la cohorte reclutada durante el verano de 1988-1989.  
- 
€dad Sobrev 
(meses) edad x 
x Ix dx qx Lx Tx ex 
9-1 2 201 I ,OO 29 0,14 0,93 5,77 17,32 
12-15 172 0,86 24 0,14 0,80 4,85 16,99 
15-18 148 0,74 14 0,09 0,70 4,05 16,50 
18-21 134 0,67 16 0,12 0,63 3,35 15,07 
21 -24 118 0,59 10 0,08 0,56 2,72 13,91 
24-27 108 0,54 16 0,15 0,50 2,16 12,06 
27-30 92 0,46 10 0,11 0,43 1,66 10,89 
30-33 82 0,41 19 0,23 0,36 1,23 9,04 
33-36 63 0,31 23 0,37 0,26 0,87 8,31 
36-39 40 0,2O 5 0,13 0,19 0,61 9,23 
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Fig. 17. Curva de supervivencia de la cohorte reclutada durante 
el verano de 1989-1990. 
Fig, 18. Curva de esperanza de vida de la cohorte reclutada 
durante el verano de 1989-1990. 





5 -  
O 
12-16 18-21 24-27 30-33 38-30 42-46 48-61 64-67 60-63 86-89 
P V O  I P V O  I P V O  I P V O I  P V  OI(meses) 
e!rn i6! ie 21 ?24 27!30 BB!S~ 8 ~ ~ 4 2  46148 I 61164 I 67!60 63!60 
Cohorte reclutada durante verano de 1990-1991 
La tabla 16 muestra que aunque la longevidad media para esta 
cohorte es de 17,l meses, el 60% de 10s individuos originales 
supera este valor y el 40% alcanza el doble de la longevidad 
media. 
Este comportamiento de la mortalidad, evidencia que en este 
tipo de estudios poblacionales, no s61o es importante conocer el 
tiempo promedio de vida, sin0 tambien como se distribuye la 
mortalidad a lo largo de la vida de 10s organismos. 
La figura 19 muestra la evoluci6n de la supervivencia con la 
edad, y la figura 20, la variaci6n de la esperanza de vida en 
funci6n de la edad. 
En este caso, el aumento de la mortalidad y la consecuente 
disminuci6n de la esperanza de vida durante 10s meses frlos es 
muy acentuada debido a que durante el verano de 1990-1991 se 
reclutaron s61o 5 individuos, y aunque el ndmero de muertos sea 
pequefio, tienen una influencia muy grande sobre la mortalidad y 
la esperanza de vida. 
Edad Sobrev 
(meses) edadx 
x Ix dx qx Lx Tx ex 
0-3 5 1,OO 1 0 , 2 0  0,90 5,70 17,10 
3-6 4 0,80 1 0,25 0,70 4,80 18,OO 
6-9 3 0,60 0 0,OO 0,60 4,10 20,50 
9-1 2 3 0,60 0 0,OO 0,60 3,50 17,50 
12-15 3 0,60 0 0,OO 0,60 2,90 14,50 
15-1 8 3 0,60 1 0,33 0,50 2,30 11,50 
18-21 2 0,40 0 0,OO 0,40 1,80 13,50 
21 -24 2 0,40 0 0,OO 0,40 1,40 10,50 
24-27 2 0,40 0 0,OO 0,40 1 ,OO 7,50 
27-30 2 0,40 0 0,OO 0,40 0,60 4,50 
30-33 2 0,40 2 , 1,OO 0,20 0,20 1,50 
'I-avla 16. Tabla de vida de la cohorte reclutada durante el verano 
de 1990-1991. Abreviaturas: ver tabla 14. 
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rig. 19. Curva de supervivencia de la cohorte reclutada durante 
el verano de 1990-1991. 
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rig. 2 0 ,  Curva de esperanza de vida de la cohorte reclutada 
durante el verano de 1990-1991. 
Cohorte reclutada durante el verano & 1991-1992 
La tabla 17 es la correspondiente a la cohorte reclutada 
durante el verano de 1991-1992, y las figuras 21 y 22 las curvas 
de supervivencia y de esperanza de vida respectivamente, donde 
puede observarse, a1 igual que para las demlis cohortes, la 
influencia climAtica sobre la mortalidad. 
En este caso la vida media es de 19,58 meses, pero el 38% de 
10s reclutas originales supera ese valor. 
En la tabla 18, donde se compara la esperanza de vida de las 
cohortes reclutadas durante 10s veranos de 1990-1991 y 1991-1992 
por ser las 6nicas en las que se cuenta con 10s datos desde su 
reclutamiento, se observa que, la vida media para ambas cohortes 
es muy parecida, aunque la longevidad mdxima estimada para la 
cohorte reclutada durante el verano de 1991-1992 duplica a la de 
la reclutada durante 1990-1991. 
Por otra parte un solo individuo sobrevivi6 desde la primer 
campafia, a fines del invierno de 1990, hasta la tiltima, a fines 
del verano de 1994-1995 (Tabla 4). Si se tiene en cuenta que la 
edad estimada a partir de la curva de crecimiento de estos 
individuos, cuando fueron censados por primera vez fue de un aiio, 
la edad maxima observada fue de 5 afios y medio. 
Tabla 17. Tabla de vida de la cohorte reclutada durante el verano 
de 1991-1992. Abreviaturas: ver tabla 14. Los valores sombreados 
se estirnaron a partir de la tabla de vida de la cohorte reclutada 




(meses) edad x 
x Ix dx 
0-3 65 1,OO 0 
3-6 65 1,OO 8 
6-9 57 0,88 10 
9-1 2 47 0,72 8 
12-15 39 0,60 2 
15-18 37 0,57 12 
18-21 25 0,38 5 
21 -24 20 0,31 2 
24-27 18 0,28 1 
27-30 17 0,26 3 
3033 14 0,22 2 
33-36 12 0,18 2 
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Fig. 21. Curva de supervivencia de la cohorte reclutada durante 
el verano de 1991-1992. La linea llena corresponde a 10s datos 
observados y la punteada a 10s valores de supervivencia 
estimados. 
Esperanza de vida (meses) 
25 
Fig. 22. Curva de esperanza de vida de la cohorte reclutada 
durante el verano de 1991-1992. La linea llena corresponde a 10s 
datos observados y la punteada a 10s valores de supervivencia 
estimados. 
Tabla 18. Esperanza de vida de las cohortes reclutadas 








































































Experimentos de campo 
La tabla 19 resume 10s datos de supervivencia en 10s 
experimentos de campo, y las figuras 23 a 26 representan la 
supervivencia registrada en 10s diferentes grupos experimentales 
desde el comienzo de la experiencia hasta la muerte del 6ltimo 
individuo. 
Tabla 19. Mortalidad en las parcelas experimentales. Se da la 
cantidad de individuos muertos y el tiempo (en dfas) que 
sobrevivieron a1 tratamiento en cuesti6n (dfas hasta morir). 
-. , , --;> 
Dias ntimero de muertos 
Las pruebas de Mann-Whitney entre el control y 10s 
tratamientos evidenciaron diferencias significativas s61o cuando 
se compard el tiempo de sobrevida en el control vs la' parcela 








Control Orientaci6n Mejillfn 
98 7 3 6 
169 2 4 9 
297 10 8 4 
383 1 4 1 
465 2 0 
524 1 1 
636 2 
749 
Ngindivid. 25 20 20 
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Fig. 23. Proporci6n de sobrevivientes en funci6n del tiempo 
transcurrido en 10s grupos Control y Cambio de nivel. 
Proporcidn de sobrevivientes 
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Fig. A-. Proporci6n de sobrevivientes en funci6n del tiempo 
transcurrido en 10s grupos Control y Horizontal. 
Proporci6n de sobrevivientes 
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Fig. 25. Proporci6n de sobrevivientes en funci6n del tiempo 
transcurrido en 10s grupos Control y Orientaci6n. 
Pro~orci6n de sobrevivientes 
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Fig. 26. Proporci6n de sobrevivientes en funci6n del tiempo 
transcurrido en 10s grupos Control y Mejillfn. 
En el Brea de estudio, 10s individuos aparecen adheridos a1 
sustrato en todas las orientaciones posibles. Sin embargo, si la 
actividad cirral se ve afectada por la orientacidn de los'cirros, 
serfa de esperar que haya orientaciones m8s frecuentes que otras. 
La tabla 20 muestra que 10s individuos se orientan 
">'a 
preferentemente con el rostro hacia abajo (cuadrante 1 1 1 )  (~ig: 6''; 
b). Esto se v6 confirmado con el resultado altamente 
significative de la prueba de bondad de ajuste (P<0,00001) (Tabla 
20). 
t 
Cuadrante I I I 111 IV 
No individuos 16 49 164 49 
Tabla 20. Cantidad de individuos en las cuatro orientaciones del 
eje rostro carinal (ver Fig. 6 b). 
La mortalidad mas elevada se registr6 en la parcela 
experimental situada en la zona dominada por Brachidontes 
rodriguezi. En esta parcela la supervivencia m6xima observada fu& 
de 383 dfas, mientras que en la parcela control transcurrieron 
636 dias hasta morir el dltimo de 10s 25 individuos iniciales 
(Tabla 19). 
Por otra parte se observa que la gran mortandad que elimin6 
a todos 10s individuos de la parcela situada horizontalmente, se 
registr6 tambibn en las demds parcelas experimentales, siendo 
observada durante el censo de fines del invierno de 1992. 
Otro resultado interesante es que aunque en la parcela 
situada en la zona de mejillin hay un individuo que sobrevivi6 
m8s tiempo que en la parcela horizontal, esta dltima no arroj6 
diferencias significativas cuando se la compar6 con la parcela 
control (Tablas 10 y 19) 
Esta aparente inconsistencia en 10s resultados se debe a que 
el an6lisis estadlstico realizado compara el tiempo de sobrevida 
media en cada grupo experimental, y no la proporci6n de 
sobrevivientes a traves del tiempo (Tablas 10 y 19). 
El grupo experimental de cambio de orientaci6n fue el que 
mostr6 menos diferencia en cuanto a sobrevida media cuando se lo 
compar6 con la parcela control, (Tabla 191, pero como se observa 
en la figura 25 estas dos parcelas son las que evidencian mayor 
semejanza en cuanto a la proporci6n de sobrevivientes a traves 
del tiempo. 
Tambien cabe destacar el resultado obtenido en la parcela de 
cambio de nivel, donde la supervivencia m6xima super6 a la 
observada en la parcela control (Tabla 19). 
Los resultados y discusi6n en el caso particular de 10s 
individuos sometidos a cambio de nivel, merecieron un tratamiento 
m6s extenso, complementado con experimentos de laboratorio, que 
se desarrollaron en el capltulo correspondiente a Desecaci6n. 
Discus idn 
El n6mero de reclutas en invertebrados marinos s6siles con 
larva planct6nica refleja de alguna manera 10s procesos 
oceanograficos y biol6gicos a que est6 expuesta la larva durante 
su fase de dispersi6n en el plancton. 
Connell (1985) cita tres factores que incidirian 1 a 
densidad de individuos que se asientan en un determinado sitio: 
(1) la cantidad de propdgulos que llegan a1 sitio; (2' 
condiciones en el agua adyacente a1 sitio; (3) lo atractivo que 
resulte el sustrato para la larva. 
La importancia de lo atractivo del sustrato es evidente si 
se tiene en cuenta el resultado del estudio de la abundancia en 
la roca cuyas caras verticales tienen diferente orientaci6n con 
respecto a1 impact0 de las olas y el viento sur. Este andlisis 
confirma la importancia de la exposici6n del sustrato a la acci6n 
de 10s factores climdticos e hidrodindmicos. 
Mientras que permanece en el plancton, la larva estd sujeta 
a fendmenos ffsicos y biol6gicos que generalmente tienden a 
dispersarlas, y casi siempre esto resulta en un suministro 
irregular en el hdbitat de 10s adultos (Caffey, 1985; de Wolf, 
1973). 
Gaines y Roughgarden (1987) demostraron que a escala local, 
el reclutamiento de cirripedios estd relacionado con la 
depredaci6n durante la fase larval planct6nica. 
La poblaci6n de B. amphitrite de Punta Carballido se origin6 
por un reclutamiento masivo en el verano de 1989-1990 (L6pez 
Gappa corn. pers.) quizds por larvas provenientes del puerto de 
Quequen, Luego de ese evento, la poblaci6n decreci6 en n6mero 
hasta el presente. Esto puede deberse a que las condiciones que 
permitieron que se reclute una gran cantidad de individuos en esa 
ocasi6n no se volvieron a dar. 
En cuanto a las condiciones del agua, debe recordarse que el 
Brea de estudio estB influenciada por el vertido de efluentes 
cloacales, lo que hace que las caracterfsticas fisicoquimicas del 
agua adyacente a1 sustrato no Sean iguales a las del agua en la 
zona no contaminada. 
La variaci6n en el reclutamiento de cirripedios ha sido 
observada antes. Caffey ( 1 9 8 5 )  encontr6 que para T. rosea, entre 
un afio y otro la intensidad del reclutamiento puede ser 693  veces 
mayor. Roughgarden et a1 ( 1 9 8 8 )  estudiaron el reclutamiento de B. 
glandula en la bahia de Monterrey (California, EEUU) desde 1982  
hasta 1986  y encontraron que la tasa de reclutamiento sernanal 
variaba hasta en dos 6rdenes de rnagnitud de un afio a1 otro. 
Caffey ( 1 9 8 5 )  registrd que la 6poca de reproducci6n para T. 
rosea en Nueva Gales del Sur (Australia) se extiende desde enero 
hasta fines de junio o principios de julio. Pero dentro de esta 
estaci6n de reproducci6n 10s reclutas no se acumulan 
gradualmente, sin0 que arriban a1 sustrato en uno a tres eventos 
de diferente rnagnitud. 
Wiseiy y Blick ( 1 9 6 4 ) ,  encontraron que el perfodo de 
liberaci6n de las larvas nauplius de B. amphitrite en la misrna 
localidad comienza a fin de primavera y se extenderfa hasta 
principios de otofio, con una liberaci6n de nauplius de menor 
intensidad en agosto. Malusa ( 1 9 8 6 )  verific6 un patr6n de 
reclutamiento similar para Chthamalus anisopoma en el Golfo de 
California, donde el reclutamiento tiene un m6ximo a fines del 
verano, con un repunte ocasional en invierno. 
Roughgarden et a1 (1988, 1991, 1994) propusieron un 
rnecanismo para resolver el problema de la variabilidad en el 
reclutamiento de cirripedios en las poblaciones de la costa de 
California. Estos autores proponen que cuando el agua salina fria 
asciende cerca de la costa e intercepta el agua relativamente mSs 
cglida y dulce, forma una zona de convergencia, donde se 
d 
acurnularlan las larvas de cirripedios, y esta zona de 
convergencia a1 acercarse y alejarse de la costa con el viento, 
seria la responsable de 10s pulsos de reclutamiento. 
Esta hip6tesis esth avalada por dos observaciones previas. 
Por una parte, el movimiento de la zona de convergencia con 10s 
vientos ya habia sido observada por Roughgarden et a1 (1988), y 
por otra parte Farrell et a1 (1991) observaron que 10s pulsos de 
reclutamiento coinciden con la llegada a la costa del agua 
relativamente cSlida y de baja salinidad tipica de la Corriente 
de California, que reemplaza a1 agua frla y de alta salinidad que 
normalmente se encuentra adyacente a la costa. 
Bastida y Brankevich (1982) y Brankevich et a1 ( 1 9 8 5 )  
estudiaron el reclutamiento de B. amphitrite en paneles colocados 
en la central elbctrica situada en Puerto Quequ6n y encontraron 
que este cirripedio presenta un tipico ciclo de reclutamiento 
estacional que se extiende desde enero hasta abril. 
Aunque no existe evidencia de que en el Area de estudio se 
registren fen6menos oceanogr6ficos como 10s descriptos por 
Roughgarden et a1 (1988, 1991, 1994), vale la Pena tener en 
cuenta 10s resultados de Bastida y Brankevich (1982), quienes 
observan que este ciclo es miis prolongado en las zonas portuarias 
de Puerto Belgrano y Mar del Plata y proponen que la duraci6n del 
ciclo de fijaci6n de Balanus amphitrite estii directamente ligado 
a la temperatura del agua. 
Aunque no se trabaj6 aquf con 10s estadios larvales, 10s 
resultados presentados parecen avalar la hip6tesis que sostiene 
que la gran variaci6n observada en el reclutamiento estarla 
relacionada con acontecimientos ocurridos durante la etapa 
planct6nica. 
El sustrato sobre el que se asienta la poblaci6n de B. 
amphitrite en Punta Carballido est6 compuesto por loess pampeano 
(tosca), que se desprende facilmente cuando se la golpea, y 10s 
cirripedios adheridos a ella pueden ser removidos con relativa 
facilidad. Este sustrato es de caracteristicas sirnilares a1 
estudiado por Amor et a1 (1991) en Santa Elena, Pcia. de Buenos 
Aires, quienes encontraron que el 86% de las muestras analizadas 
se desintegraban en agua dentro de las 24 hs de sumergidas. 
Por otra parte, se observ6 que la caparaz6n puede quedar 
adherida a1 sustrato en algunos casos m6s de un afio despues de 
haber muerto el individuo, Por lo tanto, ya sea que el individuo 
se desprenda de la roca una vez muerto o estando todavla vivo, 
es adecuado identificarlo de cualquier manera en la categoria 
"desprendido" a1 no encontrarlo en un censo. 
Los resultados resumidos en la tabla 12 sugieren que durante 
10s meses frios 10s individuos encontrados muertos y 10s 
desprendidos aparecen en igual nbmero, mientras que durante 10s 
meses de clima m6s c6lido 10s individuos registrados como muertos 
son casi exclusivamente casos de desprendimiento. Pareceria ser 
que 10s desprendimientos ocurren durante todo el aRo, mientras 
que durante 10s meses de clima m6s frio se agregaria a1 
desprendimiento una causa adicional de muerte relacionada con las 
condiciones clim6ticas. 
Cuando se consideran las condiciones clim6ticas imperantes 
en el Brea de estudio (Fig. 14) se ve claramente que durante 10s 
meses de invierno aumenta el n6mero tanto de las heladas como el 
de las tormentas de viento. Pero, aunque durante el verano las 
tormentas de viento normalmente no ocurren, el n6mero de muertos 
por desprendimiento es mucho mayor que el adherido, y a su vez 
muy similar a1 nbmero de desprendidos durante el invierno. Esto 
bltimo podria significar que 10s fuertes vientos invernales no 
producen desprendimientos extraordinarios, y que la causa 
principal de mortalidad sin desprendimiento en la poblaci6n de 
Balanus amphitrite de Punta Carballido son las bajas 
temperaturas, cuyo efecto se acentuaria por la accidn 'de 10s 
fuertes vientos. 
Este mismo efecto se refleja en las curvas de supervivencia, 
que no evidencian picos correspondientes a edades criticas 
cuanto a mortalidad en la fase s6sil. En todas las cohortes 
consideradas, 10s aumentos de mortalidad, evidenciados por un 
aumento de la pendiente de la curvas, coinciden con el invierno, 
y a veces pueden abarcar el otofio y/o la primavera (Figs 15, 17, 
19 y 21; Tablas 14, 15, 16 y 17). Este resultado aparentemente 
difiere del hallado por L6pez Gappa et a1 (1993), para el mismo 
ambiente. Estos autores encontraron que la mayor causa de stress 
no son las heladas, sino la desecaci6n provocada por la 
combinaci6n de altas temperaturas a fin de primavera y bajas 
mareas extraordinarias a1 mediodia. Pero hay que tener en cuenta 
que estas conclusiones se refieren principalmente a la quemaz6n 
sufrida por las algas, especialmente Ulva y Corallina, a1 quedar 
expuestas. 
El escaIonarniento marcado observado en la curva de 
supervivencia correspodiente a la cohorte reclutada durante el 
verano de 1990-1991 se debe a que a1 contar esta cohorte con s6l0 
cinco individuos, hasta una minima cantidad de muertos afecta 
mucho la proporci6n de sobrevivientes (Fig. 19, Tabla 16). 
En cuanto a la esperanza de vida, tampoco se observan picos 
que puedan corresponder a alguna edad en particular, sino que 
tambi6n se nota el efecto del clima, observ6ndose que durante la 
primavera y el verano, en general la tasa de mortalidad 
disminuye, y en algunas ocasiones la esperanza de vida aumenta. 
Este comportamiento de la esperanza de vida se debe a que se 
registran menos muertes durante la primavera y el verano que en 
10s meses de clima mtis frio (Figs. 16, 18, 20 y 22 ; ~ablas 14, 
15, 16 y 17). 
La falta de evidencia de la existencia de estadios mbs 
susceptibles a la mortalidad, puede deberse a que no se estan 
considerando 10s estadios larvales, y por lo tanto se tiene una 
visi6n parcial de la evoluci6n de la mortalidad a trav6s del 
tiempo. Se debe tener en cuenta que mientras permanecen en el 
plancton, las larvas estan sujetas a procesos biol6gicos y 
fisicos complejos que generalmente las dispersan y reducen su 
n6mer0, y que constituyen causas de mortalidad diferentes a las 
que afectan a 10s adultos (Underwood y Denley, 1984; Caffey, 
1985; Connell, 1985; Gaines y Roughgarden, 1985, 1987; Gaines et 
al, 1985; Roughgarden et a1 1987, 1988, 1991, 1994; Fairweather, 
1988). 
La larva cipris tambi6n serfa mtis sensible que 10s adultos a 
algunos factores de mortalidad, como ser la disponibilidad de 
espacio, (Minchinton y Scheibling, 1993) y ademtis estas larvas 
serlan menos resistentes a la desecaci6n que 10s adultos. 
A primera vista, se puede tener la impresion de que la curva 
te6rica que mejor describiria 10s resultados obtenidos a partir 
de las tablas de vida seria la de tip0 1 1 .  Pero para tener un 
panorama completo se deberian tener en cuenta 10s valores de 
mortalidad registrados durante la fase planct6nica. Paine (1963), 
en su estudio de la ecologia del braqui6podo Glottidia pyramidata 
estim6 la mortalidad de 10s estadlos larvales planct6nicos, y 
concluy6 que la curva te6rica que explicaban sus resultados era 
la de tip0 I V .  
Experimentos de campo 
Como muchos otros animales marinos que poseen estructuras 
filtradoras en forma de abanico (hidrozoos, poliquetos, 
gaster6podos, etc) muchas especies de cirripedios se orientan con 
respecto a las corrientes de agua (Moore, 1933, 1935; Otway y 
Underwood, 1987). 
Los posibles procesos que determinan la orientaci6n en 
cirripedios serian el comportamiento durante la adhesi6n a. 
sustrato, el crecimiento rotacional despu6s de la adhesi6n, y la 
mortalidad selectiva (Otway y Underwood, 1987). Los factores 
involucrados que pueden afectar la orientaci6n durante la 
adhesi6n son la textura del sustrato, la direcci6n de la luz 
incidente y la direcci6n predominante de las corrientes de agua 
(Crisp y Barnes, 1954; Pomerat y Reiner, 1942; Pomerat y Weiss, 
1946). 
Otway y Underwood (1987), demostraron que para superficies 
verticales, 10s individuos se orientan dirigiendo su abanico de 
cirros en la direcci6n que escurre el agua. Aunque estos autores 
proponen que la posici6n relativa del abanico de cirros y las 
corrientes de agua permite una eficiencia maxima en la 
alimentaci611, encontraron que tanto la mortalidad como el 
crecimiento en Tesseropora rosea no se ven afectados 
significativamente por la orientaci6n del eje rostro-carinal. 
La disposici6n de las placas del op6rculo permite determinar 
la direcci6n en que se moveran 10s cirros cuando 10s animales 
est6n sumergidos (Figura 6 a). 
La prueba de bondad de ajuste para contrastar la hip6tesis 
de que todas la orientaciones son igualmente frecuentes result6 
altamente significativa (P c 0,0001), lo que confirmaria la 
hip6tesis de que 10s individuos no se orientan indistintamente en 
cualqui,er direccidn, sin0 que preferenternente 10s individuos se 
orientan con el rostro hacia abajo. 
Una observaci6n frecuente en sitios con alta tasa de 
adhesi6n de organismos sesiles es que entre las especies se 
establece un orden jerarquico en la competencia por el sustrato 
(Paine, 1984). Por ejemplo, 10s mitilidos crecen sobre algunos 
cirripedios, y entre 10s cirripedios, 10s baltinidos crecen sobre 
10s chtham6lidos. Si la tasa de asentamiento es suficientemente 
alta para todas las especies, el sistema tiende a un monocultivo 
de mitilidos. Si existiera un disturbio, este generarfa 
mortalidad, y asi quedaria espacio vacante, evitando que todo el 
sustrato disponible llege a estar ocupado por mitilidos (Dayton, 
1971). El rol de 10s disturbios de promover la diversidad de 
especies depende de que la tasa de asentamiento sea alta, ya que 
la interferencia por competencia solamente ocurre cuando existen 
altas densidades, y cada organism0 tiene un gran contact0 fisico 
con 10s dem6s (Roughgarden et al, 1986). 
Los mitilidos son componentes muy abundantes de la mayoria 
de las comunidades costeras rocosas en latitudes templadas. En 
general son muy eficientes competidores por el espacio en esas 
comunidades, formando extensas "cinturas" a lo largo de. la zona 
intermareal. Navarrete y Castilla (1990), citan para Chile 
Central que el mejillin Perumytilus purpuratus es capaz de 
excluir a otras especies s6siles tales como algas y cirripedios 
en la zona intermareal, pero una vez que es removido, el sustrato 
es rapidamente ocupado por cirripedios chthamaloideos, 10s cuales 
monopolizan la zona, persistiendo por aiios sin evidencia de 
recolonizaci6n por mitilidos. Por otra parte, es comdn observar 
cirripedios creciendo sobre valvas de mejillones y mejillines. 
Lee y Ambrose (1989) proponen que a su vez 10s mitilidos 
proveerfan un espacio "secundario" que favorece el crecimiento de 
10s cirripedios que fueron excluidos en las primeras etapas de la 
sucesi6n. Estos autores reportan que las partes expuestas de 
muchos de 10s mitilidos recolectados estaban completamente 
cubiertas por cirripedios, y Stotz (1988) encontr6 cirripedios 
cubriendo el 50-70% de la superficie de la concha de M. edulis 
chilensis. 
En el firea de estudio, no se observa crecimiento masivo de 
cirripedios sobre mejil lin, ni tampoco 10s espacios limbios de 
mejillfn son colonizados por B. amphitrite. 
Esto puede deberse a que la zona propicia para el crecimiento de 
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B. amphitrite, que es la zona de influencia de la descarga 
cloacal, es desfavorable para el desarrollo de la comunidad 
dominada por B. rodriguezi, de manera que estas dos especies no 
se superponen. Esto se ve confirmado por el resultado del 
experiment0 de campo, en el cu6l la 6nica parcela experimental 
que tuvo una supervivencia significativamente menor que la 
parcela control, fu6 precisamente la ubicada en la zona de 
mejillin (Tabla 10). 
Por otra parte, cabe destacar que en el caso de la parcela 
ubicada en la zona de mejillfn, 10s individuos muertos no fueron 
encontrados cubiertos por Brachidontes rodriguezi, descarttindose 
la competencia por el espacio como causa de muerte en esta zona. 
En este sentido es interesante la conclusidn de Buss (1980) 
en cuanto a que las interacciones entre invertebrados s6siles 
filtradores no deben interpretarse solamente como una competencia 
por el espacio, y aporta evidencias sobre la importancia de la 
competencia por el alimento. Un fen6meno de este tipo explicarfa 
10s resultados obtenidos en este estudio, en el sentido de que, 
para analizar la relacidn entre B. rodriguezi y B. amphitrite es 
necesario tener en cuenta no s61o la competencia por el espacio, 
sino tambien la disponibilidad de alimento en la interfase 
plancton-bentos. 
En la naturaleza, 10s sustratos pueden encontrarse en las 
m6s variadas posiciones, abarcando todas las inclinaciones 
posibles entre 10s extremos vertical y horizontal. Es frecuente 
observar que muchos organismos crecen exclusivamente en sustratos 
con inclinaciones bien definidas, mientras que otros parecen no 
tener preferencia por ninguna inclinaci6n en especial. Pomerat y 
Reiner ( 1 9 4 2 )  colocaron en el mar placas de vidrio arenado en 
tres inclinaciones diferentes: 0" (horizontal), 4 5 "  y 90" 
(verticales) y contaron la cantidad de larvas cipris de B a l a n u s  
e b u r n e u s  que se adherlan, encontrando que 10s sustratos m6s 
densamente colonizados por B a l a n u s  e b u r n e u s  fueron 10s colocados 
a 0 ° ,  y observaron que el ndmero de larvas adheridas decrecia a 
medida que aumentaba el Bngulo de inclinaci6n del sustrato. Estos 
autores atribuyen estos resultados a1 efecto de la luz en el 
comportamiento de las cipris en el momento de establecerse. 
La elecci6n del lugar donde se asentar6 y luego la 
orientaci6n en la que se fijarB es de gran importancia, debido a 
que esta posicidn ser6 definitiva una vez ocurrida la 
metamorfosis. Por esto, es interesante saber si esta orientaci6n 
afecta el crecimiento y la supervivencia de 10s adultos, o s61o 
afecta a1 individuo en las primeras etapas de vida sedentaria, 
donde es mas vulnerable. Para poner a prueba esta hip6tesis se 
disefi6 el experiment0 de cambio de orientacibn. 
En la parcela ubicada horizontalmente, 10s animales muertos 
aparecieron frecuentemente aplastados. Esto podria deberse a que 
la posici6n horizontal brinda menor protecci6n a 10s impactos 
producidos por objetos arrastrados por las olas. 
Crecimiento 
El crecimiento en cirripedios ha sido objeto de numerosos 
estudios, principalmente llevados a cab0 en el hemisferio norte y 
Australia, en su mayor parte referidos a B. balanoides (~oore, 
1934; Barnes y Powell, 1953; Barnes, 1956, 1961; crisp, 1960; 
Bourget y Crisp, 1975; Bourget, 1980). 
Moore (1934), comprob6 que el crecimiento de B. balanoides 
est6 sujeto a una gran variaci6n estacional, siendo maxim0 
durante el verano y casi nulo durante 10s meses frios. 
Barnes y Powell (1953) hicieron una revisi6n de la 
bibliografia de 10s trabajos que tratan el crecimiento de Balanus 
balanoides, y encontraron que estos cambios estacionales en la 
tasa de crecimiento son similares en todo el rango de su 
distribuci6n. 
Este mismo patr6n de crecimiento estacional fu6 encontrado 
en diferentes especies: Barnes y Barnes (1962) para B. balanoides 
y Elminius modestus y Pyenfinch (1948) para B. crenatus. 
Crisp y Bourget (1985) compararon las tasas de crecimiento 
de varias especies de cirripedios a partir de datos propios y de 
otros autores, relacionando las diferencias encontradas con el 
tamaiio y el habitat de la especie. Como sucede en la mayoria de 
10s invertebrados, la tasa de crecimiento en 10s cirripedios es 
alta en 10s individuos mas j6venes y decrece con la edad (Moore, 
1934). 
La estimaci6n de 10s parbmetros de la curva de crecimiento a 
partir de mediciones de tasas de crecimiento constituye uno de 
10s mas importantes m6todos para analizar la dinarnica poblacional 
en invertebrados marinos sesiles (Yamaguchi, 1975). 
Es evidente que mbs de una curva puede ser ajustada a un 
grupo de datos, asi como tambikn cada curva puede ajustar mejor a 
una determinada etapa de la vida del organismo. 
En general, salvo aquellas que suponen un crecimiento 
infinito, las curvas de crecimiento se diferencian en la fase 
inicial, mientras que en la fase final se hacen asint6ticas a1 
tama6o te6rico mbximo. 
Queda entonces a criterio del investigador decidir cual es 
la ecuaci6n que describe m6s adecuadamente el crecimiento en cada 
caso particular. 
Crisp (1960) y Crisp y Bourget (1985) propusieron que para 
10s cirripedios, en las primeras etapas de la vida sedentaria, el 
increment0 en dibmetro se puede ajustar a la forma lineal, pero 
para la etapa en que la tasa de crecimiento decrece, 
probablemente la ecuaci6n de von Bertalanffy sea la que mejor 
describe las variaciones de tama5o en funci6n de la edad. 
En el presente capltulo se estiman las curvas de crecimiento 
de B. amphitrite segtin el modelo de von Bertalanffy para 10s 
periodos 1990-1991, 1991-1992, 1992-1993 y 1990-1993. Se estudia 
tambien la variaci6n estacional del crecimiento entre 1990 y 
1993, y se compara el crecimiento con datos obtenidos a partir de 
1 a bibliografia para varias especies Y condiciones 
experimentales. 
Material y metodos 
En la gran mayorla de 10s estudios, se toma el diBmetro 
basal segdn el eje rostro-carinal como medida de crecimiento 
(Fig. 6 a) (Moore, 1934, 1935; Pyenfinch, 1948; Barnes y powell, 
1953; Barnes, 1956; Crisp y Patel, 1961; Barnes y Barnes, 1962; 
Crisp y Bourget, 1985; Dye, 1992), aunque, seg6n sea el caso 
particular, cualquier medida que experimente cambios de tamafio 
con la edad puede ser utilizada. 
Moore (1934) calcul6 el volumen de B. balanoides como el de 
un con0 cuya base tiene un digmetro igual a1 ditimetro promedio 
del individuo, y una altura igual a la de ese individuo; y 
Wethey (1983) us6 como medida de crecimiento el Brea opercular. 
Es obvio que el increment0 en el tamafio de un animal es 
mejor medirlo a travks de 10s cambios de volumen, pero como 
comprobaron Barnes y Powell (1953), cuando es imposible medir el 
volumen directamente es mBs conveniente usar alguna longitud, 
porque ademas de que no hay que hacer suposiciones sobre la 
relacidn entre una medida lineal y el volumen, 10s resultados se 
pueden comparar con 10s de otros autores y son m8s fadi lmente 
medidos a campo. 
En cuanto a cud1 de todas las medidas que es posible tomar 
es la m6s adecuada para medir el crecimiento, se sabe que todos 
las estructuras del caparaz6n de 10s cirripedios est6n sujetas a 
crecimiento (Bourget, 1977, 1980, 1987), y recientemente Clare et 
a1 (1994) cornprobaron que en B. amphitrite todas las placas del 
caparaz6n crecen sincronizadamente. En el caso particular 
estudiado aqul, se observ6 que la base no proporciona una buena 
medida ya que est6 sujeta a deformaciones por las caracterfsticas 
del sustrato o por el contact0 con otros individuos. Por lo 
tanto, se opt6 por medir el increment0 en el digmetro del 
op6rculo segtin el eje rostro-carinal (Fig. 6a). 
Para verificar si existe relaci6n entre el digmetro del 
op6rculo y el digmetro de la base, tomadas ambas medidas en el 
sentido rostro-carinal, se calcul6 el coeficiente de correlaci6n 
entre las dos magnitudes en 100 individuos tornados a1 azar, 
el cual result6 bajo, pero altamente significative (r=0,6, 
P<O,Ol). 
Debido a que 10s datos de crecimiento encontrados en la 
bibliografla est6n calculados a partir del di6metro de la base, y 
en el presente trabajo se midi6 el digmetro del op6rcul0, se 
estim6 la ecuacidn que relaciona estas dos magnitudes mediante un 
modelo I1 de regresi6n (Sokal y Rholf, 1981) con el programa CORR 
del paquete BIOM. Se calcul6 la tasa de crecimiento diaria para 
10s individuos de edad conocida, haciendo el cociente entre el 
di6metro de la base estimado y la edad del individuo, y estos 
resultados se compararon con datos provenientes de la 
bib1 iografla. 
Ya que 10s 6nicos casos en que es correct0 ajustar la curva 
de crecimiento segdn la ecuaci6n de von Bertalanffy son aquellos 
en 10s que 10s animales de menor talla poseen mayor tasa 
crecimiento que 10s mAs grandes (Kaufmann, 1981), se grafic6 la 
tasa de crecimiento en funci6n del tamafio, se calcul6 el 
coeficiente de correlaci6n y se prob6 su significaci6n (Fig. 27). 
Una vez comprobado que 10s datos cumplen con el requisito 
para el ajuste a la ecuaci6n de von Bertalanffy, se calcul6 la 
curva de crecimiento para el perlodo 1990-1993 . 
En muchos estudios de crecimiento se estiman las curvas 
te6ricas a partir del aumento de tamafio observado luego de 
transcurrido un afio. En este tip0 de estudios se debe hacer la 
suposici6n de que en la muestra estgn representadas todas las 
clases de edades, lo que permite hacer especulaciones acerca de 
la poblaci6n. En el presente estudio, la composicidn de edades de 
la poblaci6n no es constante a travBs del tiempo, ya que el 
reclutamiento es muy bajo, lo que hace que la poblaci6n envejezca 
aiio a aiio. 
- 
Para evidenciar el efecto de la composici6n de edades y el 
error que constituye no tener en cuenta las caracteristicas de la 
mortalidad y el reclutamiento, se calcularon curvas de 
crecimiento parciales para 10s perlodos 1990-1991, 1991-1992, 
1992-1993 y luego la curva que abarca 10s tres afios que dur6 el 
estudio de crecimiento (1990-1993). 
La forma general de la ecuaci6n de von Bertalanffy es 1  
siguiente: 
L t = L , [ 1 - e  -K( - 
donde : 
t = edad en dias. 
Lt = digmetro del operculo a la edad t. 
L, = difimetro del operculo te6rico mtiximo o diametro asint6tico. 
K = tasa a la cu6l el difimetro de op6rculo tiende a L,. 
to = edad hipotetica a la cugl el animal tendria un di6metro de 
op6rculo igual a cero. 
Para el ctilculo de 10s partimetros L, y K se consideraron las 
diferencias entre Lt+l y Lt de las campafias de fin de invierno de 
dos afios sucesivos, para que las curvas Sean comparables por 
estar calculadas en la misma estaci6n y suponer as< que todos 10s 
animales estan influenciados de la misma manera por la 6poca del 
afio (Ricker, 1975). Por otra parte, para la estimacidn de las 
curvas se utilizaron solamente 10s individuos encontrados durante 
la primer campafia, suprimiendose 10s reclutados con 
posterioridad. Por esta raz6n el nhmero de pares Lt - Lt+l 
utilizados disminuye afio a aHo. 
El c6lculo del partimetro to requiere que se conozca la talla 
de individuos de edad conocida. Para calcularlo se tuvieron en 
cuenta todos 10s individuos cuyo digmetro de op6rculo fuera menor 
de 1 mm la primera vez que se 10s cens6, y se consider6 que estos 
individuos se reclutaron entre la campafia anterior y la presente. 
A estos reclutas se les asign6 la edad en dias correspondiente a 
la mitad del periodo transcurrido desde iiltima campafia, hasta la 
campafia en la que se 10s detect6 por primera vez. 
Para ajustar las curvas se utilizaron 10s programas BERTAL, 
(pargmetros L, y K) y TCERO (tercer pargmetro de la curva, to), 
ambos confeccionados ad hoc en lenguaje FORTRAN por E.R. 
Marschoff. 
La ecuaci6n obtenida para el periodo 1990-1993 se utiliz6 
para estimar la edad de todos 10s individuos censados, cuyo 
op6rculo no superara 10s 5,9 mm de dibmetro, a1 momento de ser 
censados por primera vez, ya que 10s animales de edad conocida 
utilizados para la estimaci6n del parbmetro to midieron entre 2 y 
5,9 mm. La menor medida de op6rculo registrada con exactitud es 2 
mm, debido a que, cuando se detectaba un individuo de menos de 1 
rnm no era posible medirlo, por lo tanto el pr6ximo registro se 
realizaba en la campafia siguiente, siendo la mbs pequeiia de estas 
medidas 2 mm. 
Cuando se grafica Lt+l en funci6n de Lt, (gr6fico de Ford- 
Walford) la proyeccidn de la intersecci6n de la recta de 
regresidn obtenida y la diagonal en el eje Y d6 el parSmetro L,. 
El logaritmo natural negativo de la pendiente de la recta de 
regresib es el par6metro K de la curva de von Bertalanffy, 
(Ricker, 1975). 
Para analizar las diferencias entre las curvas de 
crecimiento en 10s 3 aHos se compararon las pendientes de las 
rectas de Ford-Walford, mediante un anglisis de la covarianza 
(ANCOVA) con el programa ANCOVA del paquete BIOM y cornparaciones 
de a pares entre todas las pendientes (Sokal y Rohlf, 1981). 
Debido a que K mide la velocidad con que la curva alcanza el 
valor asintdtico, la comparacidn de estas pendientes permite 
saber si existen diferencias significativas entre el partimetro K 
de la ecuaci6n de von Bertalanffy para 10s diferentes periodos 
considerados. 
Se calcul6 la tasa diaria de crecimiento para cada estaci6n 
(Tc) como: 
donde Ltl es el digmetro del op6rculo en la campafia en que se 
est& midiendo la tasa, Lto es el digmetro del opkrculo en la 
campafia anterior, N es el n6mero de individuos utilizado para 
calcular la tasa y t es el tiernpo (en dlas) transcurrido entre 
1as dos campafias. 
Para tratar de identificar 10s factores que influencian el 
crecimiento se compararon las tasas de crecimiento de cada uno de 
10s grupos en 10s experimentos de campo vs el control para cada 
estaci6n por medio de la prueba de Mann-Whitney con el programa 
SYSTAT. Este andlisis estadistico no se realizd en dos casos: 
cuando en la parcela quedaban 2 o menos individuos vivos,'y/o las 
tasas de crecimiento eran cero. 
Resultados 
En la figura 27 se grafica la tasa de crecimiento diario en 
funci6n del diSmetro del op6rculo. El coeficiente de correlaci6n 
entre estas dos variables result6 bajo pero altamente 
significativo (r=-0,46; P<0,01) y en vista de este resultado se 
consider6 acertado estimar el crecimiento de 3. amphitrite 
mediante el modelo de von Bertalanffy. 
- 
Didinetro opdmulo (mm) 
Fig. 27. Tasa de crecimiento en funci6n del di6metro ael 
operculo. Se da el valor del coeficiente de correlacidn y su 
significaci6n. 
La tabla 21 muestra las ecuaciones de von Bertalanffy 
estirnadas para cada periodo considerado, y las figuras 28, 29, 
30 y 31 la representaci6n grhfica de dichas ecuaciones. Un rasgo 
distintivo que surge a1 observar estas curvas es el aumento de L, 
y la disminuci6n del parametro K (Fig. 32, Tabla 21) en las tres 
curvas anuales calculadas desde 1990 hasta 1993. 
Per iodo Ecuaci6n de von Bertalanffy N 
[ -O,448115(t+0,7030759) 1990-1993 Lt = 8,590491 1 - e ] 362 
[ -O,4280814(ttO,6984188) 1990-1991 Lt = 8,975525 1 - e ] 213 
[ -0,1615877(t + 2,105212) 1991-1992 Lt = 11,313450 1 - e ] 114 
[ -0,0391683 ( t + 0,5970634) 1992-1993 Lt = 18,37720 1 - e I 35 
Tabla 21. Expresi6n de la ecuaci6n de von Bertalanffy estimada 
para 10s cuatro periodos considerados. N es el ndmero de pares Lt 












Fig. 28. Representaci6n grdfica de la ecuaci6n de von Bertalanffy 
calculada para el perlodo 1990-1991. Los puntos son las medidas 
de 10s individuos de edad conocida. 
edad (dias) 
Fig. 29. Representaci6n grhfica de la ecuaci6n de von Bertalanffy 
calculada para el perlodo 1991-1992. Los puntos son las medidas 
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Fig. 30. Representaci6n grhfica de la ecuaci6n de von Bertalanffy 
calculada para el perfodo 1992-1993. Los puntos son 1as medidas 
de 10s individuos de edad conocida. 
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Fig. 31. Representaci6n grdfica de la ecuaci6n de von Bertalanffy 
calculada para el period0 1990-1993. Los puntos son las rnedidas 
de 10s individuos de edad conocida. 
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Fig. 32. Representaci6n grafica de la ecuaci6n de von Bertalanffy 
calculada para 10s tres periodos considerados. 
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Pig. 33. Representaci6n grhfica de la ecuaci6n de von Bertalanffy 
calculada para el period0 1990-1993. Los puntos son las medidas 
de 10s individuos de edad conocida, y 10s asteriscos las medidas 
de 10s individuos de edad estimada. 
Fig. 34. Curvas de Ford-Walford para 10s tres periodos 
considerados. 
Tabla 22. AnSlisis de la covarianza para poner a prueba la 
hip6tesis de igualdad entre las pendientes de Ford-Walford. 
P 
<0,0001 
Tabla 23. Comparaciones de a pares entre las rectas de regrgsi6n 
para 10s perfodos considerados. 
F 
12,948 
En la figura 35, donde se grafican las variaciones 
estacionales del crecimiento, se observa que la tasa de 
crecimiento promedio experimenta un aumento en 10s meses cdlidos, 
y disminuye durante la 6poca frfa. Ademds se observa una 
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que el bajo reclutamiento hace que a medida que pasa el tiempo la 
poblacidn tenga una mayor proporcidn de individuos viejos, cuyo 
crecimiento es menor. 
Tasa de crecimiento (urn dia-1 ) 
7 
Fig. 35. Tasa de crecimiento durante el period0 de estudio. 
Las figuras 3 6 ,  3 7 ,  38 y 39 muestran la varjaci6n en la tasa 
media de crecimiento para cada tratamiento del experiment0 de 
campo cornparado con el control. Se observa que para el verano de 
1 9 9 1 - 1 9 9 2 ,  10s individuos de la parcela control tienen una tasa 
de crecimiento superior a la de cualquiera de las parcelas 
experimentales. 
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Fig. 36. Tasa de crecimiento en funci6n del tiernpo en las 
parcelas Control y Orientaci6n. El asterisco rnarca diferencias 
significtivas entre las tasas de crecimiento de ambos grupos, y 
el n6mero 1 denota que en el grupo experimental quedaba un solo 
individuo con vida. 
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Fig. 37. Tasa de crecimiento en funci6n del tiempo en las 
parcelas Control y Horizontal, 
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Fig. 38. Tasa de crecimiento en funci6n del tiempo en las 
parcelas Control y Mejillln. El asterisco marca diferencias 
significtivas entre las tasas de crecimiento de ambos grupos, y 
el n6mero 1 denota que en el grupo experimental quedaba un solo 
individuo con vida. 
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Fig. 39. Tasa de crecimiento en funci6n del tiempo en las 
parcelas Control y Cambio de nivel. El asterisco marca 
diferencias significtivas entre las tasas de crecimiento de ambos 
grupos, y 10s nfimeros 1 y 2 denotan la cantidad de individuos 
vivos en el grupo experimental. 
La prueba de Mann-Whitney para las tasas de crecimiento en 
10s experimentos de campo a fines del verano 1991-1992, arroj6 
diferencias significativas en todos 10s casos, salvo cuando se 
compar6 la parcela control y la situada en el sustrato horizontal 
(Figs. 36 a 39, Tabla 24). 
Verano 91-92 Otoiio 92 Invierno 92 Primavera 92 
Comparaci6n U P U P U P U P 
Control vs: 
Nive 1 232,5 <0,001 108,5 0,151 27,5 0,083 (2) - 
Horizontal 170 0,361 72 0,360 (2) - - - 
Orientaci6n 251,5 0,001 55 0,082 7,5 0,314 (2) - 
Mejillin 191 0,011 34 0,75 (2) - - - 
Tabla 24. Resultado de la prueba de Mann-Whitney para comparar 
las tasas de crecimiento del Control y las parcelas 
experimentales. U: valor del estadistico; P: probabilidad exacta. 
La prueba no se realiz6 cuando en la parcela experimental en 
cuesti6n el ntimero de sobrevivientes era menor o igual a 2. 
Los resultados del experiment0 de translado a la posici6n 
horizontal muestran que no hay una rnarcada diferencia en el 
crecimiento con respecto a la parcela control, pero se diferencia 
de todos las dernas parcelas experimentales por su elevada 
mortalidad (Fig 37, Tabla 24). 
En la tabla 25 se comparan las tasas de crecimiento de 
distintas especies de cirripedios, en diferentes hgbitats. Como 
puede observarse, la diferencia en la tasa de crecimiento no s61o 
se manifiesta (como es de esperar) en las distintas especies y 
hdbitats, sin0 que para la misma especie y la misma localidad se 
detectan diferencias importantes en el crecimiento, segtin Sean 
las condiciones experimentales. 
Espec i e Local idad Condiciones PI dla-' Fuente 
Balalrrrs balanoides 




Port Erin, Isle of Wan, 
Reino Unido 
Wenai Strai ts,Inglaterra 
Wenai Straits, Inglaterra 
St. Halo, Francia 
St. Andrews, Inglaterra 
Boods Hole, EEUU 
ioods Hole, EEUU 





Wesoli toral 23 
Balsa 158 
Wesolitoral 63 
Varios niveles 3 3 
36 
Wesolitoral 4 4 
Balsa 75 
Paneles suaergidos 95 
Fey 1 ing-Hanssen (1953) t 
Reans t r6r ( 1925 1 * 
Barnes y Penell (1953) 






Barnes y Baraes (1959)t 
Barnes y Baraes (1959J* 
Faller (1946) 
CONTINUA... 
Tabla 25. Crecimiento en diferentes especies de cirripedios bajo 
distintas condiciones experimentales. Se incluyen datos extraidos 
de la bibliografia y propios. En todos 10s casos la tasa de 
crecimiento estd calculada en individuos de, como mdximo, un aiio 
de edad. 
* Datos extraidos de la revisi6n bibliogrdfica de Crisp f Bourget 
(1985). a) Estimado a partir del dihmetro del operculo y recta de 
regresi6n. b) Estimado a partir de medidas de volumen y de la 
ecuaci6n de von Bertalanffy. 
Chtharalus sCellatus 
St. Malo, Francia 






Wi 1 lpor t , Escocia 
Suprali toral 10 
Hesoli toral 15 
Suprali toral 21,4 
Suprali toral 37,s 
Mesoli toral 5 0 
Infrali toral 55 
Balsa 12-11 
Inmersibn continua 50 
despuCs de kaber 
estado en Supralitoral 
Hat ton (1931)t 







Blrinius ~ v d e s t u s  
Menai Straits, Inglaterra Balsa (sumergida) 138 Crisp (1985)t 
Millport, Escocia Balsa 113 larues y Baraes (1962) 
Hillport, Escocia Intermareal alto 2 5 Barnes y Barnes (1962) 
Stranraer, Inglaterra Intermareal bajo 42 Barnes 9 Barnes (1962) 
Balanus glandula 
Costa del Pacffico Intermareal 5 1 Barnes y Barnes (1956)t 
Shorehaa Harbour Paneles en Planta 245 Crisp (1985)t 
Inglaterra electrica 
Punta Carballido Intermareal 23,fa Este estudio 
QnequCn, Argentina 
dalarus per f u n t u s  
Brixhae, Inglaterra Intermareal 
Brixham, Inglaterra Balsa 
14 Clay (sin pubticar)$ 
122 Clay (sin pablicar)* 
Balanrs crenatus 
Hillport, Escocia Balsa 220 Barnes y Powell (1953) 
Menai Straits, Inglaterra Balsa 284 Crisp (1985) 
Hillport, Escocia Balsa, en 1943 120 Pgenfinch (1918) 
Willport, Escocia Balsa, en 1946 200 Pyenfiach (1948) 
Hillport, Escocia Balsa, en 1948 130 Pyenf inch (19b8) 
CONTINUA... 
iL'*' 4 Perruca stroeiuia 
4 ' Wi 1 lport , Escocia Balsa $ Barnes (19581 t 
. Balanus balanus 
a Y 7 Millport, Escocia Balsa Barnes g Barnes (l9Sl)t 
Dos individuos de 
creciaiento rapid0 
- .  
.I . Wi llport , Escocia Balsa, promedio del 
pr h e r  aiio 
?. Beaumaris Bay, Inglaterra Infralitorai 
i 
1. 
.. . Balanus ka~eri 3 
i .  Isle of Wan, Reino Onido 
w 
s Tetraclita serrata 
Transkey, Sudifrica 
Barses y Barnes (1954)t 
Crisp (1954), como 
Ba larus porcatus 
20,8 Dye (1992) 
Como la mayoria de 10s invertebrados, 10s cirripedios 
crecen mds rapidamente en las primeras etapas de su vida 
sedentaria, y el ritmo de crecimiento en una poblaci6n puede 
variar estacional y anualmente, asi como tambikn con las 
diferentes condiciones exgerimentales. 
Estas variaciones se hacen evidentes cuando se comparan 10s 
resultados obtenidos por otros autores. Un resultado llamativo es 
la gran diferencia en el crecimiento observada para la misma 
especie en diferentes localidades. Por ejemplo para Balanus 
balanaides, la tasa de crecimiento varia de 25 pm dia-l en 
Spitzbergen (Alemania) a 160 wm dia-l en Millport (Escocia) y 
Elminius modestus tiene una tasa de crecimiento de 25 pm dia-l en 
Millport y de 138 pm dia-I en Menai Strait (Inglaterra) (Tabla 
25). 
En el presente trabajo la tasa de crecimieto de Balanus 
amphitrite es de aproximadamente 23 pm dia-l, mientras que en 
Shoreham Harbour (Inglaterra) es mAs de diez veces superior (245 
pm dia-l) (Tabla 25). Estos resultados evidencian que el 
crecimiento en cirripedios estaria influenciado por una serie de , 
factores que varfan con el hdbitat de la poblaci6n en 
estudio. Tambien se verifican variaciones anuales en el 
crecimiento de una misma especie, en una misma localidad. Por 
ejemplo Pyenfinch (1948) estudi6 el crecimiento de Balanus 
c r e n a t u s  fijados en una balsa en Millport (Escocia) Y encontr6 
que la tasa de crecimiento aument6 de 120 vm dia-I en 1943 ,a 200 
pm dia-' en 1946, volviendo a descender en 1948 a 130 vm dia-I 
(Tabla 25). 
En la poblaci6n estudiada aqui, la variaci6n de 10s 
parametros en las curvas de crecimiento durante 10s tres aiios 
consecutivos (el aumento de L, y la disminuci6n de K) (Tablas 21 
y 22, figuras 28 a 32) est6 directamente relacionada con la 
variaci6n de la tasa de crecimiento, y disminuye afio a afio, 
debido a1 aumento de la edad de 10s individuos integrantes de esa 
cohorte. 
Unos pocos individuos exceden el tamafio maxim0 te6rico (Fig. 
33). Esto no es raro , ya que est6 bien documentado en la 
bibliograffa que el crecirniento individual en cirripedios es muy 
variable (Crisp, 1960; Wethey, 1983; Dye, 1992). 
Wethey (1983) describe el caso frecuente de individuos que, 
teniendo el mismo tamaiio a1 principio de la estaci6n de 
crecimiento, difieren radicalmente a1 final de dicha estaci6n. 
Dye (1992) midi6 el crecimiento en T e t r a c l i t a  s e r r a t a  y 
encontr6 que algunos animales crecian el doble que la tasa media 
de crecimiento una parte del tiempo y posteriormente crecian poco 
o no crecian en absoluto. El mismo autor observ6 que es corntin que 
algunos individuos Sean sobrepasados en tarnaiio por otros 
originalmente m6s pequefios. Esta caracteristica tambien fu6 
observada durante el presente estudio. 
Los datos encontrados en la bibliografia son coherentes en 
cuanto a la estacionalidad del crecimiento en cirripedios. Sea 
cual fuere la especie estudiada y en las ids variadas condiciones 
experimentales, para 10s individuos reci6n asentados, y para 10s 
adultos seguido a la 6poca de reproducci611, la primavera/verano 
es un period0 caracterizado por un rdpido increment0 en el 
tamailo, decayendo durante la temporada fria y recomenzando en la 
pr6xima temporada cdlida. 
Los resultados obtenidos por Moore ( 1 9 3 4 )  para B. 
balanoides, Pyenfinch (1948) para B. crenatus, Barnes y Powell 
( 1 9 5 3 )  para B. balanoides y B.crenatus, Barnes ( 1 9 5 6 )  para 
Chthamalus stellatus, Barnes y Barnes ( 1 9 6 2 )  para Elminius 
modestus, son ejemplos de este comportamiento. En la figura 35 
se aprecia el mismo patr6n para B. amphitrite. 
La variaci6n estacional en el crecimiento ha sido atribuida 
a diferentes factores. La temperatura incrementaria la tasa de 
crecimiento, porque la actividad de 10s cirros aumenta con la 
temperatura y estd directamente relacionada con la capacidad 
potencial de capturar particulas (Crisp y Bourget, 1 9 8 5 ) .  
Segdn Crisp ( 1 9 6 0 ) ,  10s factores que influencian el 
crecimiento pueden separarse en dos escalas: local y regional. 
Los factores regionales son aquellos que tienen que ver con el 
ambiente, como por ejemplo la temperatura y salinidad del agua y 
la riqueza en nutrientes. Los factores locales incluyen el flujo 
de agua sobre 10s cirripedios, la orientaci6n del individuo en 
relaci6n a este flujo, la densidad poblacional y la presencia de 
parbsitos, 
Una observaci6n interesante, es que para una misma especie y 
una misma localidad, el crecimiento aumenta a medida que aumenta 
la proporci6n de tiempo que 10s individuos est6n sumergidos y es 
rnbximo en aquellos que permanecen bajo el agua constantemente. 
Por ejemplo Barnes y Barnes (1962) demostraron que Elminius 
modestus en Millport (Escocia), tiene una tasa de crecimiento 
cuatro veces y media superior en sustratos permanentemente 
sumergidos con respecto a 10s individuos de la zona intermareal. 
Un resultado semejante es el presentado por Crisp y Bourget 
(1985), proveniente de mediciones de Balanus balanoides 
realizadas en Menai Straits (Inglaterra), donde 10s individuos 
que estsn siempre sumergidos tienen una tasa de crecimiento dos 
veces y media superior a 10s medidos en la zona intermareal. 
Esta diferencia en el crecimiento relacionada con el tiempo 
de inrnersi6n, puede comprobarse en el presente estudio por medio 
del experimento de cambio de nivel, donde la prueba de Mann- 
Whitney di6 diferencias altamente significativas para el verano 
de 1991-1992 (Tabla 2 4 ) ,  y por otro lado la tasa de crecimiento 
de 10s individuos situados a un nivel mais alto que su posici6n 
original se hace cero antes de transcurrido un afio de efectuado 
el translado. Otro resultado importante en este sentido es que, a 
diferencia de lo observado en 10s dembs tratamientos del 
experimento de campo, la tasa de crecimiento en esta parcela en 
ningdn momento super6 a la de la parcela control. 
Este comportamiento de las tasas de crecimiento puede 
deberse a que, en un principio, 10s animales sometidos a1 cambio 
de nivel invertirfan parte de las reservas acumuladas en crecer. 
Estas reservas se agotarian con el tiempo a1 no poder acceder a1 
alimento, explicando asi la falta de crecimiento observada a 
partir de la primavera de 1992. Sin embargo, aunque la posici6n a 
la que fueron trasladados estos individuos es desventajosa para 
la alimentaci6n, les proporciona una protecci6n adicional a1 
impact0 de las olas o de objetos flotantes. 
A escala local, la poblaci6n de B. amphitrite de Punta 
Carballido, se encuentra limitada exclusivamente a la zona 
influenciada por la descarga cloacal, de manera que las 
condiciones del agua en esa porci6n de costa son distintas a las 
de cualquier otro lugar cercano. En el experiment0 de translado a 
la zona de mejillin, se observa que el crecimiento en esta 
parcela es muy variable de una estaci6n a otra, y la alta 
mortalidad registrada a partir del invierno de 1992 hace que 
estos resultados no puedan ser tornados muy en cuenta para sacar 
conclusiones acerca del crecimiento en estas condiciones luego 
del invierno de 1992. 
En cuanto a la cantidad de partfculas en suspensi6n que 
puede eventualmente ser usada como alimento, hay que thner en 
cuenta la gran cantidad de materia orgtinica que es 
permanentemente aportada por la descarga de 10s efluentes 
cloacales. 
La orientaci6n de 10s cirripedios con respecto a1 flujo de 
agua ha sido estudiada con anterioridad (Moore, 1933, 1935; Otway 
y Underwood, 1987). Estos 6ltimos mostraron que para superficies 
verticales, 10s individuos se orientan dirigiendo su abanico de 
cirros en la direcci6n que escurre el agua, ya que la posici6n 
relativa de 10s cirros y las corrientes de agua permitiria una 
eficiencia mgxima en la alimentaci6n. La prueba de Mann-Whitney 
di6 altamente significativa en el verano 1991-1992 cuando se 
compararon las tasas de crecimiento en la parcela control y en 
10s individuos cambiados de orientaci6n (Fig. 36, Tabla 24). 
Barnes (1961) y Barnes y Barnes (1962) sugieren que la 
variaci6n del crecimiento en las diferentes 6pocas del afio podria 
deberse a la disponibiliad de aliment0 en combinaci6n con ritmos 
end6genos, sincronizados con las bajas temperaturas. Anderson y 
Southward (1987) comprobaron que la actividad cirral de B. 
amphitrite se acelera con el aumento de la temperatura, pero no 
se altera con la variaci6n en la tensi6n de oxigeno ni con el pH 
del agua. 
Seg6n Anderson y Southward (1987), 10s cambios estacionales 
en el crecimiento parecen involucrar una serie de factores 
complejos, incluyendo el estado fisiol6gico del animal y la 
temperatura ambiental. 
Produccidn 
La cantidad total de materia viva o biomasa es un aspect0 
importante a tener en cuenta en 10s estudios donde se estima la 
abundancia de 10s organismos. Este tipo de informaci6n tiene 
valor cuando se trata de estimar la cantidad de organismos vivos 
en un Brea, la e.valuaci6n de recursos naturales, asi como tambien 
la comparacidn de un Brea con otra. 
La biomasa se define como la cantidad de materia viva, 
mientras que la producci6n se expresa como la tasa de 
incorporacidn de materia o energia (crisp, 1 9 8 4 ) .  
Muchos autores dan como medida de producci6n la tasa masa- 
especffica de producci6n, que se calcula como el cociente entre 
la tasa anual de producci6n (P) y la biomasa media anual ( B )  
(Robertson, 1979;  Banse y Mosher, 1 9 8 0 ) .  
El estudio de la producci6n mediante este cociente es 
interesante tambien, por estar relacionado con diferentes 
aspectos biol6gicos. Robertson ( 1 9 7 9 )  encontr6 que existe una 
relaci6n entre el valor de P/B y la frecuencia de eventos 
reproductivos, y Banse y Mosher ( 1 9 8 0 )  revisaron una gran 
cantidad de bibliografia y llegaron a la conclusidn de que el 
cociente P/B se relaciona con el peso de 10s organismos. 
Robertson ( 1 9 7 9 )  resalta tambi6n la relaci6n existente entre P/B 
y la longevidad, y ajusta una regresi6n lineal para calcular el 

biomasa como el peso total de organismos constituyentes de una 
poblacibn. 
b) Las medida cruda de biomasa puede ser convertida a 
unidades mds finas, excluyendo del animal las partes no-vivas. En 
general se entienden como partes no-vivas el agua, el material 
calc6reo del tegument0 o el esqueleto, y las estructuras de 
proteccibn no conectadas con el cuerpo. Estas dltimas (por 
ejemplo las conchas de 10s cangrejos ermitafios, y 10s tubos de 
10s poliquetos) claramente no forman parte del organismo vivo, 
pero no siempre es f6cil decidir acerca de cual estructura debe 
descartarse del an6lisis. 
Por lo general, no hay una demarcacibn clara entre materia 
viva y no viva en la constituci6n de un animal, ni existe una 
dnica t6cnica para remover las partes consideradas no-vivas 
(Crisp, 1984). Por lo tanto cada autor debe establecer la tecnica 
a utilizar para resolver cada problema particular. 
Cuando se remueven las partes no-vivas, se evapora el agua, 
y se usa el peso de las cenizas como medida de la materia 
inorg6nica del organismo, la masa restante representa el peso 
seco de materia organica libre de cenizas, que es una manera muy 
usada de medir la biomasa. 
Hay que considerar adem6s que la construcci6n de estructuras 
calc6reas tambi6n insume energla por parte del organismo.' 
c) En este caso se mide la biomasa en tgrminos de energfa 
liberada por la oxidacibn total de 10s tejidos a di6xido de 
carbono y agua, y la energia se expresa en Kcal. 
Aunque la forma m5s ampliamente aceptada de medir la 
cantidad de materia viva de un organismo, es mediante el peso 
seco libre de cenizas, en la practica se utilizan diversos 
mtitodos. 
Por ejemplo, Barnes (1971) separ6 las estructuras calcgreas 
de las partes blandas del cirripedio Elminius modestus y pes6 las 
diferentes partes por separado. En un segundo paso hizo una curva 
de calibraci6n con el peso de la materia viva, el peso de las 
partes calcgreas y el di$rnetro basal. Por tiltimo, y en base a 
esta curva, estim6 la cantidad de materia orgSnica a partir del 
di&metro medio de 10s individuos y la densidad poblacional. 
La gran variedad en 10s mtitodos utilizados para medir la 
biomasa hace que sea muy dificil la comparaci6n de 10s resultados 
obtenidos por diferentes autores de trabajos de producci6n. 
Por esta raz6n en el presente trabajo se utilizaron unidades 
crudas de biomasa y se compararon 10s resultados propios con 10s 
de otros autores por medio del product0 P/B, que relativiza la 
producci6n a la cantidad de biomasa, haciendose independiente de 
las unidades de biomasa utilizadas. 
Para el c5lculo de la producci6n, se midi6 el digmetro del 
op6rculo de 70 individuos de un amplio rango de tamafios, y se 10s 
llev6 a estufa a 70 "C hasta peso constante (peso sdco). Se 
estim6 la recta de regresih, a partir de 10s datos transformados 
mediante logaritmo decimal, y se utiliz6 la ecuacidn hallada para 
estimar el peso seco de 10s individuos censados, a partir de 
medida del op6rculo. 
Existen basicamente tres metodos para el cdlculo de la 
producci6n, que dependen del tip0 de poblaci6n con la que se est6 
trabajando (Crisp 1984): 
1. Estimaci6n de la producci6n en una poblaci6n sin 
reclutamiento. 
Si se considera una 6nica cohorte, la medida de producci6n se 
puede llevar a cab0 simplemente contando el ntimero de 
sobrevivientes, y midiendo el peso medio a intervalos de tiempo 
regulares. Este m6todo es aplicable a cualquier poblaci6n con 
cohortes identificables cuya densidad y peso medio se pueda medir 
continuamente. 
2. Estimaci6n de la producci6n en una poblaci6n con 
reclutamiento. 
Un factor que complica mucho el estudio de la producci6n en 
poblaciones naturales es el reclutamiento. Cuando se consideran 
poblaciones con reclutamiento, la proporci6n de sobrevivientes 
con respecto a la poblaci6n total, no puede medirse tan 
facilmente. En el caso extremo en que 10s individuos son 
reclutados continuamente a la misma tasa que 10s m6s viejos 
mueren, no habria cambios evidentes en el n6mero poblaciorial, en 
el peso medio, o en la biomasa. Pero el problema surge cuando las 
tasas de reclutamiento y mortalidad difieren entre si, y de un 
a50 a otro. 
El problema del c6lculo de la producci6n en una poblaci6n 
con reclutamiento contfnuo o intermitente, se puede solucionar si 
se pueden identificar las diferentes clases de edades, y si se 
pueden medir la supervivencia y el peso medio de cada una de 
ellas. En ese caso se procede como en el metodo 1. 
3. Estimaci6n de la producci6n de una poblaci6n con 
reclutamiento, y clases de edad no identificables. 
Para estimar la producci6n mediante este m6tod0, se dividen 
10s individuos en clases de tamaiio arbitrarias, y se mide la 
densidad poblacional y el crecimiento medio para cada clase de 
t amaiio . 
La densidad y el peso medio de cada clase de tamafio se asume 
como la media entre el principio y el fin de cada perfodo en 10s 
que se dividi6 el aiig, y el increment0 en el crecimiento se 
obtiene multiplicando la biomasa por la tasa de crecimiento y el 
interval0 de tiempo condiderado. La producci6n total para esa 
clase de tamaflo, durante el afio se obtiene sumando esos 
incrementos para cada periodo en 10s que se dividi6 el aiio. 
En el presente trabajo se calcul6 la producci6n por medio 
del m6todo 1 porque para las cohortes reclutadas durante el 
verano de 1990-1991 y 1991-1992,  se conocen la edad, la densidad 
y el peso medio, y para 10s individuos censados durante la primer 
campafia se estim6 la edad por medio de la ecuaci6n de von 
Bertalanffy, y el peso medio se estim6 de la misma forma que para 
las cohortes reclutadas durante el verano de 1990-1991 y 1991- 
1992. Para el cAlculo de la producci6n de 10s individuos censados 
durante la primer campafia, se consideraron solamente las parcelas 
1 a 5, por ser en estas donde se encuentra la mayor densidad de 
B. amphitrite en el Brea de estudio. Esta es, por lo tanto, una 
estimaci6n de la producci6n maxima de B. amphitrite en la zona de 
estudio. 
Finalmente, se calcul6 el cociente entre la producci6n anual 
(P) y la biomasa media (B) durante todo el period0 observado. Los 
valores de producci6n se transformaron a g m-2 afio-' para ser 
comparables con 10s datos extraidos de la literatura, y se 
calcul6 tambien el valor te6rico de este cociente a partir de la 




La figura 40 es la representaci6n gr6fica de la ecuaci6n 
obtenida a1 ajustar una ecuaci6n exponencial a1 peso seco en 
gramos (y) en funci6n del diametro del op6rculo en mm (x). 
Fig. 40. Representacidn grdfica de la ecuaci6n exponential 
ajustada a1 peso seco en funcidn del digmetro del op6rculo. 
r2: coeficiente de determinaci6n. 
La ecuacidn obtenida es: 
y = 6,348922. * x1?898 
Con un coeficiente de determinaci6n r2= 0,5378 
En la tabla 26 se da el cSlculo de la producci6n para la 
cohorte reclutada durante el verano de 1990-1991, la tabla 27 
corresponde a la producci6n de la cohortes reclutada durante el 
verano de 1991-1992 y la tabla 28 es la correspondiente a 10s 
individuos censados durante la primer campafia. 
Producckn total: 86.1 tng ni2 
roducc6n anual (P): 47.5 mg niZaiio 
iomasa d a  (B): 70.0 mg 
*ha Tiimpo desde Psso medi densidad Biomass Densidad Peso d m  4 N  A S  1SP Z A P  
41~rx11)0 indiidual PoMacional Nw medm en en el period0 (=-NM) 
1890-ISSI W ~ S )  N (mg ni5 SI period0 1/2(wt+wtl) 
t(a-m) (n nil) 1/2(Nt+M1) 
Oto 1981 025 42.234 1.103 48.582 
I w  1991 0.5 86.687 0 . m  63.740 0,919 64.481 0.368 44.453 40,050 40.838 
Pri 1981 0,m 105,726 0 . m  77.740 0 . m  98.207 0.000 19.039 13,999 54,857 
Ver l m - 9 2  1 132,226 0 . m  97,225 0.7311 118.876 0,000 2 6 . m  19.485 74,342 
Oto 1982 I ,25 145.1.1W 0 , m  106.731 0.735 13a.W 0 . W  12.928 9 . m  83.848 
Iw 1982 1 3 139.8!50 0,368 51.41 8 0.551 1 4 2 . a  0.388 -5,298 -2.921 80.CQ7 
Pri 1892 1.73 130.451 0.368 55,313 0.368 1M. lS 0.000 10.593 3.894 84,822 
Ver 1992-93 2 178.520 0.388 85.- 0.368 164.490 0,000 28.W 10,322 =.I44 
Oto lss3 225 178.528 0.388 85.833 0.368 178.328 0,000 0,000 0.000 =,I44 
Tabla 26. Producci6n de la cohorte reclutada durante el verano 
de 1990-1991. 
el vsmno hdiviiual Poblacbnal NGi tnedia en en el p r b d a  
(mg & el periodo IP(wt+wtl) 
19.118 136.672 
Oto 1992 0.25 a.942 18.382 1120.257 18,750 34.048 0.735 53.793 1008,619 1008,619 
inv 1992 0.5 78.008 18.382 1433,971 18.m 69,475 0.000 17.066 313,713 1322.332 
Pri 1992 0,75 g9.W 16.544 1638.761 17.483 88,531 1.638 21.046 367.m 1689.663 
Ver 1992-93 I 129.276 13235 1711.008 14.890 114.165 3.309 30.222 449,997 2139.860 
oto is93 1,s  146.273 12.500 1828,412 12.868 137,775 0,735 16,997 218.711 23~8.571 
Inv 1993 1.5 167,689 8,824 1479.697 10,662 156.986 3,676 21,426 228,439 2!J67,010 , 
Produceion total: 2587.0 mg ni2 
Produccmn snuat(P): 1724.6 mg TI? a50 
Biomass media (8): 1335.5 mq 
PIB: 1.29 aiio 
Tabla 27. Producci6n de la cohorte reclutada durante el verano 
de 1991-1992. 
Feeha Thmpo dede POSO mdio densidad Bbmasa Donsidad Peso mdii -AN BG AP Z A P  
el invi.mo bdiiidual Poblacional NG media en on el perkdo (=tall%) 










~roducc& total: 35461.9 mg m" 
Tabla 28. Producci6n de 10s individuos censados durante la primer 
campafia. 
En estas tablas, la columna 111 es el promedio del 
crecimiento registrado por cada individuo en el perfodo 
considerado y la columna IV la cantidad de individuos presentes 
por ma, Todas las dem6s columnas son cantidades derivadas de 
estas dos, y la manera de calcularlas est6 expresada en las 
tablas. 
Cuando se grafica el peso medio individual en funci6n de la 
edad, tanto para la cohorte reclutada durante el verano de 1990- 
1991 (Fig. 41), como para la reclutada en el verano de 1991-1992 
(Fig, 4 2 ) ,  se observa que para 10s individuos m6s j6venes la tasa 
de increment0 de peso es mayor que para 10s m$s viejos. En cuanto 
a la 'cantidad de sobrevivientes, en la fase bent6nica no se puede 
identificar una edad en la cual la mortalidad sea mayor que en 
otra, evidenciando que no habria una edad crftica en cuanto 'a 
mortalidad en las clases de edad consideradas en este estudio 
(Figs. 41, 42 y 43). 
Peso individual medio (mg) Sobrevivientes (N m '2 
0 3 6 9 12 15 18 21 24 27 30 
Edad (mesesl 
I P V O I  P V O  
Fig. 41. Crecimiento en peso a partir de la tabla de producci6n 
de la ,coharte reclutada durante el verano de 1990-1991. - 
grafica tambien la cantidad de sobreviviente por unidad Ub 
superficie. 
Peso individual medio (mg) Sobrevivientes (N m '* 
200 20 
- 15 
100 - - 10 
- 5 
0 I I I I I I 1 I 0 
0 3 6 9 12 15 38 21 24 
Edad (meses) 
0 I P v 0 I 
P i g .  42. Crecimiento en peso a partir de la tabla de producci6n 
de la cohorte reciutada durante el verano de 1991-1992. Se 
grafica tambien la cantidad de sobreviviente por unidad de 
superficie. 
Peso individual medio (mg) Sobrevivientes (N m" ) 
300 1 1 400 
0 3 6 8 12 15 18 21 24 27 30 33 36 
Tiempo desde el lnvierno de 1990 (meses) 
P v O l P v O l P v O l  
Fig. 43. Crecimiento en peso a partir de la tabla de producci6n 
de 10s individuos censados durante la primer campafia. Se grafica 
tambien la cantidad de sobreviviente por unidad de superficie. 
En las figuras 44, 45 y 46, donde se representa el n6mero de 
sobrevivientes por m2 en funci6n del peso medio, el Brea debajo 
de la curva representa la producci6n total. 
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0 50 I00 150 200 
Peso individual rnedio (rng) 
Fig. 44. Supervivencia en funci6n del peso rnedio para la cohorte 
reclutada durante el verano de 1990-1991. 
Sobrevivientes (N m '*) 
50 100 150 
Peso individual medio (mg) 
Fig. 45. Supervivencia en funci6n del peso medio para la cohorte 
reclutada durante el verano de 1991-1992. 

Autor Localidad Habitat 
~~~~~ - 
Anne 1 i da 
Polychaeta 
L . 
Nephtys australiensis 0,29 0,38 
L. Nephtys horbergii 7,34 l,86 
Nephtys incisa 9,34 2,16 
Wes ternpor t Bay, 
Australia 
Cornwall ,Inglaterra 
Long Island Sound, 
EEUU 
I 
Interslareal Robertson, 1979 
I 
Subnareal 
Warwick y Price, 1915 
Sanders, 1956 
C 
b.-,-. Cistenoides gouldii 1,70 1,94 Sanders, 1956 
&' 
1, A~pharete acutifrons 0,12 4,58 Richards y Riley, 1967 
Warwick y Price, 1975 
Buchanan y Warwick, 1974 
~ G h a r e t e  acutifrons 2,32 S ,45 
Beterolsastus f i l i f o r r i s  0,30 1,01 
Cornwall, Inglaterra 




e de profundidad 
Amtrypane aulogaster 0,36 2,08 
Spiophanes kroyeri 0,20 1,40 
Gljcera rouxi 0,19 0,37 
Chaefozone setosa 0,OS l,28 





Robertson, 1979 West ernpor t Bay, 
Australia 
Bedford Basin 50 
Nova Scotia 
Northumber land, 80 
Inglaterra 
Estuario del 
Grevel ingen, Holanda 
Estuario del T h a ~ e s  
Inglaterra 
Pectinaria hyperboria 1,65 4,30 m de profundidad Peer, 1910 
n de profundidad Buchanan y Warwick, 1974 
Arenicola narina 4 , 9 9  0,9S Intermareal Wolff y de Wolf, 1977 
Reanthes virens Internareal Kay y Brafiel, 1974 
Wollnsca 
Gas tropoda 
Littorina littorea 3,52 0,53 Estuario del T h a w s  Intermareal Kay y Brafiel, 1974 
Inglaterra 
Littorifla irrorata 8,12 0,81 Georgia, EEUU ~ a r  i s ~ a  Odum y Saallep 1959 
Litturina saxatilis 3,25 4,11 Caleta de Petesrick Interaareal Burke y Hann, 1974 
Nova Scotia 
CONTINUA... 
Tabla 29. CAlculo de la produccidn anual (P) (g m-2 afio-l) y de 
la tasa masa-especifica de produccidn anual ( P / B )  para 
diferentes especies de invertebrados. Todos 10s datos se 
obtuvieron de la recopilacidn de Robertson (1979), except0 10s 
datos referentes a B. amphitrite. I: cohorte reclutada durante 
el verano de 1990-1991, 11: cohorte reclutada durante el verano 





kcoma ba 1 t i i c a  
Dosioia e l e ~ s s  
A6ra nit ida 
h e r u p i s  aurea 
I'eoerupis plrllrstra 



































inter y subnareal 
Cornwall, Inglaterra Interaareal 
CaletadePeteswick, Interaareal 
Nueva Escocia 
Gales, Reino Unido Intermareal 
Caleta de Peteswict, Interrareat 
Nueva Escocia 
Ythan, Escocia Sus t , areaoso 
interslareal 
Cornwal I ,  Internareal 
Inglaterra 
Estuario del Inter y subuareal 
Grevelingen, Holanda 
Florida, EEUU Limo sobaareal 
Northumber land, 80 a de profundidad 
Inglaterra 
Sout k a ~ p  ton Intermareal 
Inglaterra 
u I 
Oeste de Woruega Sust. arenoso 
inter~areal 
Ythan, Escocia I 
3,34 0,28 Georgia, EEUU War isna 
826,4 2,01 South Carolina, EEUU Warisma 
w 
Wolff y de lolf, 1977 
Parry, 1977 
u 
Warrick y Price, 1975 
Burke y Mann, 1974 
Hughes, 1970 
Burke y Mann, 1974 
Chambers y Wilne, 1975 
Warwick y Price, 1975 
loare y Lopes, 1970 




D a ~ e ,  1976 
CONTINUA... 
Cardiuar edule 
Tei l ina  de l t o ides  
TeI l iaa  mart in iceas is  
Yoldia l i r d t u l a  
Pandora gou ld i i  
Theorr lubrica 
Chione cancel la ta  
Bereisolpa s i c r a  




Estuario del Inter y subaareal 
Grevelingen, Holanda 
Oes ternport Bay, Intermareal 
Australia 
Florida, EEUU Sust. arenoso subsareal 
Long Island ,Sound Sus t . arenoso 
EEUU submareal 
n I 
War Interior, Jap6n I 
Florida, EEUU n 
War Interior, Jap6n I 
I It 
n II 





Woore y Lopez, 1969 
Wukai, 1974 
I 
Cornwall, Inglaterra Interaareal Warwick y Price, 1975 





Calocaris sacandreae 0,14 0,12 Northumber land, 80 m de profundidad Buchanan y Varniek, t914 
Inglaterra 
Gallianassa aus t ra l i ens i s  11,22 3,93 Wes ternpor t Bag, Intermareal Kober tson, 1979 
Australia 
Crangon septesspinosa 0,52 3,82 Long Island Sound Sust, arenoso Kickards y lipley, 1967 
subplareal 
Alpheus euphrosyne 1,?2 2,70 Pesternport Bay, I~termareal Robertson, 1979 
Australia 
Kacrophtha lmus l a  t i r rons  4,49 3,2 1 I Il 'I 
P a l a e ~ o n e t e s  pugio 18,2 2,84 Rhode Island Intermareal Welsh, 1975 
Arphipoda 
l l rpe l i sca  brer icornis  0,48 3,48 Helgoland Bight aar adentro 
Wysidacea 




Wlein et all 1975 
Sust. arenoso Richards y Ripley, 1967 
submareal 






80 m de profundidad 
Sus t , arenoso 
submareal 
Buchansn p Waraict, 1914 
Moore y Lopez, 1966 
0,04 0,68 Punta Cafballido Intersareal Este estudio 
Argentina 
I17Z 1,29 I I I 
1 1 , 8 2  o129 w I n 
p ..-: . '3- y , . , F F  - I 
'I- , . . &  ; .; -7- 
., d-s!! 
muchfsimo, y se nota q 
generada por 10s organ 
. . $3 este valor est6 muy in 
-, E c: considerados. Por est 
'&I c 
; valores de producci6n a ix 
MBs interesante es 
-$ a lo largo del tiempo g 
que como es de esperar 
+ - n r  
L: ,? 
crecimiento y mortal p inversamente a1 niime~ e 
cohorte. 
*>, 
El otro punto de 
1 - 1; producci6n a lo largo 
I - 
observarse que el peso 
L>: 3 aumento mayor durante 1 
sos considerados, la producci6n varia 
ue a1 expresarse como cantidad de biomasa 
ismos por unidad de superficie en un aiio, 
fluenciado por la cantidad de organismos 
a razdn la comparaci6n directa de 10s 
nual no tiene rnucho sentido. 
considerar la variaci6n de la producci6n 
(Figuras 4 1 ,  4 2  y 4 3 ) .  Puede observarse, 
a partir de 10s resultados del estudio de 
idad, el peso individual medio varfa 
.o de sobrevivientes para una determinada 
inter6s es considerar la evoluci6n de la 
del afio. En las figuras 4 1 ,  42 y 4 3  puede 
promedio de 10s organismos experimenta un 
os meses m6s cBlidos y una disminucidn en 
el crecimiento durante la temporada invernal. Estos resultados 
son coherentes con 10s resultados obtenidos en el estudio del 
crecimiento. 
Por otra parte se observa tambi6n el 16gico descenso de la 
densidad (Figs. 4 1 ,  42 y 4 3 )  acentuado durante 10s 10s meses 
frlos. 
En las figuras 4 4 ,  45 y 4 6  pueden observarse tambign 10s 
idad de la poblaci6n en funci6n del peso medio, 
enida representa la evoluci6n de una cohorte 
cia un estado compuesto por organismos m6s viejos y pesados. 
La producci6n, como una medida de la generaci6n de materia, 
varia mucho con la densidad de la poblaci6n en estudio. Este 
hecho se ve reflejado perfectamente en la tabla 29. Por ejemplo, 
$ara una poblaci6n muy densa de ostra americana (Crassostrea 
virginica) de Carolina del Sur la producci6n alcanza 10s 826 
g m-2 a o l ,  mientras que para el misidaceo Neomysis americana la 
produccidn es de 0 , 0 4  g m-2 afio-l. Esta diferencia en la 
produccidn est6 directamente relacionada con la densidad 
b: 
,Q- poblacional de estos dos componentes del macrobentos. L? 
El efecto de la densidad se observa tambien en 10s 
resultados del presente trabajo, ya que la producci6n anual 
aumenta en relaci6n directa con la densidad del grupo considerado 
en el cSlculo de la producci6n (Tablas 26 a 28). 
Debido a la gran dependencia de la producci6n con respecto a 
la densidad, es interesante comparar 10s valores de P/B con 10s 
resultados obtenidos por otros autores. 
En teoria, se esperaria que cuando se incrementan las clases 
de edades consideradas para el cSlculo de la producci6n, decrezca 
el valor de P/B (Robertson, 1979). 
Los valores de P/B de las cohortes reclutadas durante 10s 
veranos de 1990-1991 y 1991-1992 son 0,68 y 1,29 afio-' 
respectivamente, mientras que para 10s individuos censados 
durante la p-rimer campafia, el valor de P/B es mucho menor (0,29 
afio-l) y el cociente P/B te6rico calculado teniendo en cuenta la 
longevidad mdxima fu6 de 1,49 afio-l. 
La diferencia en 10s valores de P/B para 10s diferentes 
casos considerados puede deberse, en primer lugar a que la 
poblacidn censada durante la primer campaAa estaba compuesta por 
individuos con un rango de tamafio de 2,5 a 7,6 mm, mientras que 
10s individuos componentes de la cohorte reclutada durante 1990- 
1991 van de 2 a 5,8 mm y en la cohorte reclutada durante el 
verano de 1991-1992 tiene un rango de tamafios de 1 a 6,s mm), A 
esto debe sumarse que el grupo censado durante la primer campafia 
fu6 seguido durante 3 afios cornpletos, mientras que las cohortes 
reclutadas durante 1990-1991 y 1991-1992 fueron censadas 2 y 1,5 
afios respectivamente, con la consecuente diferencia en las edades 
de las diferentes cohortes. 
Por otra parte, el valor de P/B te6rico es mayor que 10s 
calculados para 10s tres casos considerados, aproxim6ndose m6s a1 
P / B  calculado para la cohorte reclutada durante el verano de 
1991-1992. 
Si se considera que para la confecci6n de la ecuaci6n 
propuesta por Robertson (1979) no se tuvieron datos de producci6n 
en cirripedios, sino que fu6  deducida a partir de 10s datos 
provenientes de siete especies de poliquetos, 7 de crust6keos y 2 
especies de equinoideos, la diferencia obtenida a partir de ambos 
m6todos de c6lculo de P/B no es grande. 
Cuando se cornparan 10s resultados propios con 10s extraidos 
de la bibliografia, se nota una gran variabilidad entre 10s 
cocientes P/B calculados por distintos autores para una misma 
especie en direrentes sitios de estudio (Tabla 29). Por ejemplo 
10s cuatro estudios citados para Macoma balthica (Tabla 29)  
presentan un rango de P/B que va de 0,81 a 2,07. 
Esta disparidad de resultados puede ser atribuida a la 
diferencia en la estructura de edades de las diferentes 
poblaciones estudiadas. La poblaci6n de Nueva Escocia estS 
compuesta por individuos m6s viejos que la poblaci6n de Ythan 
(Robertson, 1979) .  
Como conclusi6n puede decirse que el cociente entre la 
producci6n y la biornasa (P/B) decrece con la edad, ya que 10s 
individuos m6s viejos tienen un peso individual alto y tasas de 
crecimiento muy bajas. 0 sea que aportan a1 c6lculo de P/B una 
gran biomasa, pero con una baja producci6n anual. Esto debe 
tenerse en cuenta a1 realizar estudios de producci6n ya que 
pueden obtenerse valores diferentes ya sea que se estudie la 
producci6n de una cohorte desde su reclutamiento o de una 
poblaci6n con una composici6n de edades desconocida. 
En segundo lugar, la duraci6n de 10s estudios es otro factor 
a tener en cuenta ya que, las tasas de crecimiento de 10s 
organismos y la producci6n dependen de la edad de 10s ornanismos 
uiendo el ciclo 
Mosher, 1980). 
temperatura 
Resumen y Conclusiones 
a) La pCrdida de agua se acenttia a medida que aumenta el 
tiempo de exposici6n a1 aire. Luego de 48 h de exposici6n a1 
aire, 6sta es significativamente diferente de la experimentada a 
tiempos menores para las humedades relativas de 0% y 75-80%. 
Luego de este period0 de m6xima perdida de agua, se observa una 
mortalidad masiva en 10s individuos sometidos a 0% H.R. y del 60% 
para 10s correspondientes a 75-80% H.R. La falta de interacci6n 
entre la humedad relativa y el tiempo de exposici6n evidencia que 
estos dos factores actfian independientemente sobre la perdida de 
agua. 
b El crecimiento en la parcela control f uC 
significativamente superior a1 de la parcela de carnbio de 
orientaci6n a1 comienzo del experimento. No se encontraron 
diferencias significativas entre la mortalidad en la parcela 
control y la de carnbio de orientaci6n. 
c) No se encontraron diferencias significativas en cuanto a1 
crecimiento entre las parcelas control y la situada sobre 
sustrato horizontal. La sobrevida en la parcela horizontal fue 
mucho menor que en la parcela control, aunque las diferencias no 
fueron significativas, probablemente debido a la baja potencia de 
la prueba estadistica utilizada. 
1 m&s alto q 
crecimiento de 10s individuos si 
su posici6n original fue signi 
tuados a un 
ficativamente 
menor que en la parcela control y se hace cero antes en 
transcurrido un aiio de efectuado el translado. En cuanto a la 
supervivencia, 6sta no difiri6 de la observada en la parcela 
control, e incluso un individuo sobrevivid a 10s de la parcela 
control. Esto se deberfa a que 10s individuos en la parcela de 
cambio de nivel no sufren el impact0 de las olas. 
e El crecimiento en la parcela control rue 
significativarnente superior a1 de la parcela situada en la zona 
de mejillin a1 comienzo del experimento. 
A partir del invierno de 1992 se registr6 una alta 
mortalidad en esta parcela experimental, y la sobrevida arroj6 
diferencias significativas cuando se la cornpar6 con la sobrevida 
en el control. Los individuos muertos en la zona de mejillfn no 
aparecen cubiertos por B. rodriguezi, lo que evidencia que para 
analizar la relaci6n entre B. rodriguezi y B. aniphitrite, ademas 
de la competencia por el espacio, hay que tener en cuenta otros 
factores, como la disponibilidad de aliment0 en la interfase 
plancton-bentos. 
f) Para 10s individuos recien asentados, y para 10s adultos 
luego de la 6poca de reproducci6n, la primavera/verano ' e s  un 
period0 de crecimiento rdpido. El crecimiento es minimo durante 
la ternporada fria. La tasa de crecimiento, disminuye afio a afio, 
cimiento de la pob 
g) Los eventos de reclutamien 
a1 afio, siempre durante el verano 
que se registr6 el reclutamiento 
10s reclutas representaron siempre 
efectivo de la poblaci6n. El r 
registr6 durante el verano de 
representan el 26% del total de in 
h) Durante 10s meses m6s fr 
relaci6n directa a la rigurosidad 
La cantidad de individuos encont 
desprendidos en 10s meses frios e 
durante el verano la cantidad adhe 
to se registraron una sola 
. Durante 10s cinco veranos 
existe una gran variaci6n 
una proporci6n muy pequefia 
eclutamiento m6s numeroso 
1 9 9 1 - 1 9 9 2  ( 6 5  reclutas 
dividuos vivos en ese momen 
ios la mortalidad aumenta 
de las condiciones clim6ti 
rados muertos adheridos y 
s aproximadamente igual, 













i) La longevidad media para la cohorte reclutada durante el 
verano de 1 9 9 0 - 1 9 9 1  fue de 1 7 , l  meses; el 60% de 10s individuos 
originales supera este valor y el 40% alcanza el doble de la 
longevidad media. La longevidad media de la cohorte reclutada 
durante el verano de 1 9 9 1 - 1 9 9 2  es de 1 9 , 9  meses, pero el 38% de 
10s individuos sobrepasa esa edad, y el 18% llega con vida a 10s 
3 3  meses. La longevidad m6xima observada fue de 5 afios y medio. 
j) Tanto la supervivencia como la esperanza de vida 
disminuyen con la edad, no evidenci6ndose en la etapa sesil una 
edad critica en cuanto a mortalidad. En estos organismos la 
mortalidad mbs grande ocurriria en la fase larval planct6nica. 
k) La producci6n disminuye con la edad, es mayor durante 10s 
meses m6s c6lidos y disminuye durante la temporada invernal. 
1) El cociente entre la producci6n y la biomasa (P/B) 
decrece a medida que la poblaci6n envejece, ya que 10s individuos 
m6s viejos tienen un peso individual alto y tasas de crecimiento 
pequeiias. 
De todo lo expuesto se concluye que durante 10s dltimos afios 
10s reclutamientos han fracasado, provocando una franca 
declinaci6n de la poblaci6n. Esta tendencia se evidencia si se 
tiene en cuenta que a1 comienzo del estudio se censaron 398 
individuos, y en la dltima campaiia s61o 15, o sea el 3 , 7 %  de la 
cantidad original. 
Esta poblaci6n est6 regulada principalmente por el 
reclutamiento y 10s disturbios fisicos, siendo mucho menos 
importantes la depredaci6n o la competencia intraespecifica. 
A menos que ocurra nuevamente un reclutamiento exitoso, como 
el que le di6 origen, la poblaci6n de B. amphitrite en Punta 
Carballido se encamina lentamente hacia su extinci6n. 
Dr. JUAN LOPEZ GAPPA 
Bibliografia 
Amor, A , ,  M.F. L6pez Armengol, A.M. Ifiiguez Rodriguez y L.P. 
Traversa. 1991. Intertidal endolithic fauna and its 
relationship to the mineralogical, physical and chemical 
characteristics of the substrate. Mar. Biol. 111: 271-280. 
Anderson, D.T. y A.J. Southward. 1987. Cirral activity of 
barnacles. En: Barnacle Biology. A. J. Southward (ed). 
Balkema, Rotterdam pp 135-174. 
Banse, K y S. Mosher. 1980. Adult body mass and annual 
production/biomass relationships of field populations. Ecol. 
Monogr. 50: 355-379. 
Barnes, H. 1956. The growth rate of Chthamalus stellatus (Poli). 
J. Mar. Biol. Ass. U.K. 35: 355-361. 
Barnes, H. 1961. Variation of the seasonal growth rate of Balanus 
balanoides with special reference to the presence of 
endogenous factors. Int, Revue Ges. Hydrobiol. 46: 227-228. 
Barnes, H. 1971. Organic production by Elminius modestus Darwin 
in an enclosed basin. J. Exp. Mar. Biol. Ecol. 6: 79-82. 
Barnes, H. y M. Barnes. 1957. Resistance to desiccation in 
intertidal barnacles. Science 126: 358. 
Barnes, H. y M. Barnes. 1962 .  The growth rate of Elminius 
modestus (Crust. Cirripedia) in Scotland. Int. Revue Ges. 
Hydrobiol. 47:  481-486.  
Barnes, H., D.M. Finlayson y J. Piatigorsky. 1963 .  The effect 
of desiccation and anaerobic conditions on the behaviour of 
three common cirripedes. J. An. Ecol. 32:  233-252.  
Barnes, H. y H.T. Powell. 1953 .  The growth of Balanus balanoides 
(L.) and B. crenatus Brug. under varying conditions of 
submersion. J. Mar. Biol. Ass. UK. 32:  107-128,  
Barnes, H. y H.T. Powell. 1954.  Onchidoris fusca (Muller), a 
predator of barnacles. J. An. Ecol. 23:  361-363-  
Barnes, H. y R. Read. 1970.  The behaviour on impactation by 
solids of some common cirripedes and relation ta t h e i ~  
normal habitat. J. Exp. Mar. Biol, Ecol. 5: 70-87 .  
Barnes, R.D. 1963 .  Invertebrate zoology. Sanders College 
Publishing. Orlando. 893 pp. 
Bastida, R. y G. Brankevich. 1980 .  Estudios ecol6gicos 
preliminares sobre las comunidades incrustantes de Puerto 
Quequ6n (Argentina). En: Proc. Fifth Int. Congr. Marine 
Corrosion and Fouling, Mar. Biol. Barcelona pp 113-138.  
E i i i  
Bastida, R. y G. Brankevich. 1981. Estudios ecoldgicos sobre las 
comunidades incrustantes de Puerto Quequen (Argentina). I. 
Caracteristicas del microfouling. Cidepint-Anales 1981: 199- 
Bastida, R. y G. Brankevich. 1982. Estudios ecol6gicos sobre las 
comunidades incrustantes de Puerto Quequen (~rgentina). 11. 
Caracterlsticas del macrofouling. Cidepint-Anales 1982: 
157-193. 
Bastida, R., A .  Capezzani y M.R. Torti. 1971. Fouling organisms 
in the port of Mar del Plata (Argentina). I. Siphonaria 
Iessoni ecological and biometric aspects. Mar. Biol. 10: 
297-307. 
Bertness, M.D. 1989. Intraspecific competition and facilitation 
in a northern acorn barnacle population. Ecology 70: 257-268. 
Bertness, M.D., S.D. Gaines, E.G. Stephens y P.O. Yund. 1992. 
Components of recruitment in populations of the acorn 
barnacle Semibalanus balanoides (Linnaeus). J. Exp. Mar. 
Biol. Ecol. 156: 199-215. 
Bourget, E. 1977. Shell structure in sessile barnacles. Nat. Can. 
104: 281-323. 
environmental factors. En: Skeletal growth of aquatic 
organisms. Biological records of environmental change. D.C. 
Rhoads y R.A. Lutz (eds). Plenum Press, New York pp 469- 
491. 
Bourget, E. 1987. Barnacle shell: composition, structure and 
growth. En: Barnacle Biology. A.J. Southward (ed). Balkema, 
Rotterdam pp 267-285. 
Bourget, E. y D.J. Crisp. 1975. Early changes in the shell form 
of Balahus balanoides (L.) J. Exp. Mar. Biol. Ecol. 17: 2 2 1 -  
Brankevich, G., R. Bastida y C. Lemmi. 1988. A comparative study 
of biofouling settlements in different sections of Necochea 
Power Plant (Quequ6n Port, Argentina). Biofouling 1: 113- 
Brankevich, G., R. Bastida y D. Martinez. 1984. Ecological 
aspects of marine fouling at the Necochea Power Plant 
(Puerto Quequen, Argentina). En: Proc. Sixth Int. Congr. 
Marine Corrosion and Fouling, Mar. Biol. Athens pp 567-583. 
Brankevich, G., R. Bastida y D. Martinez. 1985. Estudios 
ecol6gicos sobre las comunidades incrustantes de la central 
electrica Necochea (Puerto Quequen, Argentina). Cidepint- 
Anales: 175-239. 
Brusca, C.B. y G.J. Brusca. 1990. Invertebrates. Sinauer 
Associates, Inc. Sunderland. 922 pp. 
Burnett, L., 1988. Physiological responses to air exposure: acid- 
base balance and the role of branchial water stores. Am. 
Zool. 28: 125-135. 
Burrows, M.T. 1988. The comparative biology of Chthamalus 
stellatus (Poli) and Chthamalus montagui Southward. Ph.D. 
thesis. Univ. of Manchester, Inglaterra. 
Buss, L. 1980. Bryozoan overgrowth interactions - The 
interdependece of competition for space and food. Nature 
281: 475-477. 
Caffey, H.M. 1983. The partitioning of spatial and temporal 
variation in settlement and recruitment of the intertidal 
barnacle Tesseropora rosea. Ph.D. thesis. Univ. of Sidney, 
Australia. 
Caffey, H.M. 1985. Spatial and temporal variation in settlement 
and recruitment of intertidal barnacles. Ecol. Monogr. 55: 
313-332. 
 lar re, A.S., S.C. Ward, D. Rittschof, y K.M. Wilbur. 1 9 9 4 .  Growth 
increments of the barnacle Balanus amphitrite Darwin 
(Cirripedia). J .  Crust. Biol. 14:  27-35 .  
Connell, J . H .  1 9 5 6 .  A study of some factors which determine the 
density and survival of natural populations of the 
intertidal barnacle Balanus balanoides (L.) P h . D .  thesis. 
Univ. of Glascow, Escocia. 
Connell, J . H .  1 9 6 1 a .  The influence of interspecific competition 
and other factors on the distribution of the barnacle 
Chthamalus stellatus. Ecology 4 2 :  710-723 .  
Connell, J.H. 1961b.  Effects of competition, predation by Thais 
lapillus, and other factors on natural populations of the 
barnacle Balanus balanoides. Ecol. Monogr. 3 1 :  6 1 - 1 0 4 .  
Connell, J . H .  1 9 7 0 .  A predator-prey system in the marine 
intertidal region. I. Balanus glandula and several species 
of Thais. Ecol. Monogr. 40: 4 9 - 7 8 .  
Connell, J.H. 1 9 7 4 .  Field experiments in marine ecology. En: 
Experimental marine ecology. R.N. Mariscal (ed). Academic 
Press, New York pp 21-54 .  
Connell, J . H .  1 9 7 8 .  Diversity in tropical rain forest and coral 
reefs. Science 1 9 9 :  1302-1310 .  
Connell, J.H. 1985.  The consequences of variation in initial 
settlement vs. post-settlement mortality in rocky intertidal 
communities. J. Exp. Mar. Biol. Ecol. 93:  11-45.  
Crisp, D.J. 1960.  Factors influencing growth rate in Balanus 
balanoides. J. An. Ecol. 29:  95-116.  
Crisp, D.J. 1984.  Energy flow measurements. En: Methods for the 
study of marine benthos. N.A. Holme y A.D. Mc Intyre (eds). 
Blackwell, Oxford, pp 284-372.  
Crisp, D.J. y H. Barnes. 1954.  The orientation and distribution 
of barnacles at settlement with particular reference to 
surface contour. J. An. Ecol. 23:142-162.  
Crisp, D.J. y E. Bourget. 1985.  Growth in barnacles. Adv. Mar. 
Biol. 22: 199-245.  
Crisp, D.J. y B. Patel. 1961.  The interaction between breeding 
and growth rate in the barnacle Elminius modestus Darwin. 
Limnol. Oceanogr. 6: 105-115.  
Daniel, W.W. 1978.  Applied nonparametric statistics. Houghton 
Mifflin Company. Boston. USA. 503 pp. 
Darwin, C. 1854.  A monograph of the sub-class Cirripedia. Ray 
Soc., London 684 pp. 
Dayton, P.K. 1971. Competition, disturbance, and community 
organization: the provision and subsequent utilization of 
space in a rocky intertidal community. Ecol. Monogr. 41: 
351-389. 
Dayton, P.K. 1975. Experimental evaluation of ecological 
dominance in a rocky intertidal algal community. Ecol. 
Monogr. 45: 137-159. 
Deevey, E.S. 1947. Life tables for natural populations of 
animals. Quart. Rev. Biol. 22: 283-314. 
de Fur, P.L., 1988. Systemic respiratory adaptations to air 
exposure in intertidal decapod crustaceans. Am. Zool. 28: 
115-124. 
Delafontaine, M.T. y B.N. Flemming. 1989. Physical factors in 
barnacle community structure: a conceptual model. Sci. Mar. 
53: 405-410. 
de Wolf, P. 1973. Ecological observations on the mechanisms of 
dispersal of barnacle larvae during planktonic life and 
setting. Neth. J. Sea Res. 6: 1-129. 
Dungan, M.L. 1985. Competition and the morphology, ecology, and 
evolution of acorn barnacles: an experimental' test. 
Paleobiology. 11: 165-173. 
Dye, A.H. 1 9 9 2 .  Recruitment dynamics and growth of the barnacle 
Tetraclita serrata on the east coast of Southern Africa. 
Estuar. Coast. Shelf. Sci. 3 5 :  1 6 7 - 1 7 8 .  
Dye, A.H. 1 9 9 3 .  Aspects of the population dynamics of Chthamalus 
dentatus (Crustacea: Cirripedia) on the Transkei coast of 
Southern Africa. S. Afr. J. Mar. Sci. 1 3 :  2 5 - 3 2 .  
Fairweather, P.G. 1 9 8 8 .  Consequences of supply side ecology: 
manipulating the recruitment of intertidal barnacles affects 
the intensity of predation upon them. Biol. Bull. 1 7 5 :  349 -  
3 5 4 .  
Farrell, T.M. , D. Brancher y J. Roughgarden. 1 9 9 1 .  Cross-shelf 
transport causes recruitment to intertidal populations in 
central California. Limnol. Oceanogr. 3 6 :  2 7 9 - 2 8 8 .  
Felgenhauer, B.E. y L.G. Abele. 1 9 8 3 .  Branchial water movement in 
the grapsid crab Sesarma reticulatum Say. J .  Crust. Biol. 
3 :  1 8 7 - 1 9 5 .  
Foster, B.A. 1 9 7 1 .  On the determinants of the upper limit of 
intertidal distribution of barnac 1 es (Crustacea, 
Cirripedia). J. An. Ecol. 4 0 :  3 3 - 8 4 .  
Foster, B.A. 1 9 8 7 .  Barnacle ecology and adaptation. En: Barnacle 
Biology. A. J. Southward (ed). Balkema, Rotterdam. pp 113-  
1 3 3 .  
Fuller, J.L. 1946.  Season of attachment and growth of sedentary 
marine organisms at Lamoine, Maine. Ecology 27:  150-158.  
Gaines, S., S. Brown, y J. Roughgarden. 1985.  Spatial variation 
in larval concentration as a cause of spatial variation in 
settlement for the barnacle Balanus glandula. Oecologia 67 :  
267-272.  
Gaines, S. y J. Roughgarden. 1985.  Larval settlement rate: a 
leading determinant of structure in an ecological community 
of the marine intertidal zone. Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 
82:  3707-3711.  
Gaines, S. y J. Roughgarden. 1987.  Fish in offshore kelp forests 
affect recruitment to intertidal barnacle populations. 
Science 235: 397-512.  
G6mes Simes, E. 1993.  Balanus glandula Darwin, 1854 (Cirripedia; 
Operculata) en 10s golfos Nuevo y San Jos6, Chubut, 
Argentina. Res. Jorn. Nac. Cienc. Mar ' 9 3 .  pp 93.  
Hatton, H. 1938.  Essais de bionomie explicative sur quelques 
espi2ces intercotidales d'algues et d'animaux. Ann. Inst. 
Oceanogr. Monaco 17:  241-348.  
Hines, A.H. 1978.  Reproduction in three species of intertidal 
barnacles. Ph.D. thesis. Univ. of California, EEUU. 
Jones, M.B. M.J. Simons. 1982. Habitat preferences of two 
estuarine burrowing crabs Helice crassa Dana (Grapsidae) and 
Macrophthalmus hirt ipes Jacquinot (Ocypodidae). 
J. Exp. Mar. Biol. Ecol. 56: 63-85. 
Kaestner, A. 1970. Invertebrate Zoology. Interscience Publishers. 
New York, USA. 523 pp. 
Kaufmann. K.W. 1981. Fitting and using growth curves. Oecologia 
Kendall, M.A., R.S. Bowman y P. Williamson. 1982. Settlement 
patterns, density and stability in the barnacle Balanus 
balanoides. Neth. J. Sea Res. 16: 119-126. 
Lang, W. 1977. The barnacle larvae of North Inlet, South 
California (Cirripedia: Thoracica). Ph.D. thesis. Univ. of 
South Carolina, EEUU. 
H. y W.G. Ambrose Jr. 1989. Life after competitive 
exclusion: an alternative strategy for a competitive 
inferior. Oikos 560: 424-427. 
L6pez Gappa, J.J., A. Tablado y N.H. Magaldi. 1990. Influence of 
sewage pollution on a rocky intertidal community dominated 
by the mytilid Brachidontes rodriguezi. Mar. Ecol: Prog. 
Ser. 63: 163-175. 
L6pez Gappa, J.J., A. Tablado y N.H. Magaldi. 1993. Seasonal 
changes in an intertidal community affected by sewage 
pollution. Environ. Pollut. 82: 157-165. 
Luquet, C.M., P. Ford, E.M. Rodriguez, M. Ansaldo y V. Stella. 
1992. Ionic regulation patterns in two species of estuarine 
crabs. Com. Biol. 10: 315-325. 
Luquet, C.M. y J.A. Calcagno. 1993. Breathing strategies and 
desiccation tolerance of two intertidal crabs Uca 
uruguayensis y Chasmagna t us granulata (Crustacea, 
Brachyura). Inedito. 
Malusa, J.R. 1983. The reprodu 
rocky intertidal barnacle 
Univ. EEUU. 
Malusa, J.R. 1986. Life history 
intertidal barnacles. Biol. 
Menge, B.A y J.P. Sutherland. 19 
synthesis of the roles 
temporal heterogeneity. Am. 
FMenge, B.A y J.P. Sutherland 
variation in disturbance, 
relation to environmental s 
130: 730-757. 
ctive ecology of two s 
s. M.S. thesis, San Di 
and environment in two 
Bull. 170: 409-428. 
176. Species diversity 
of predation competi 
Nat. 110: 351-369. 
. 1987. Community r 
competition, and pre 









Minchinton, T.E. y R.E. Scheibling. 1 9 9 3 .  Free space availability 
and larval substratum selection as determinants of barnacle 
population structure in a developing rocky intertidal 
community. Mar. Ecol. Prog. Ser. 9 5 :  2 3 3 - 2 4 4 .  
Monterosso, B. 1 9 3 2 .  Studi cirripedologici. V I .  Esperienze e 
considerazioni sulla sopravvivenza di Chthamalus stellatus 
Ranzani in olio di vaseline. Atti Accad. Gioenia, Ser. 5 :  1- 
9 .  
Moore, H.B. 1 9 3 3 .  Changes of orientation of a barnacle after 
metarmorphosis. Nature 132:  6 9 6 .  
Moore, H.B. 1 9 3 4 .  The biology of Balanus balanoides. I. Growth 
rate and its relation to size, season and tidal level. J. 
Mar. Biol. Assoc. U . K .  19: 8 5 1 - 8 6 8 .  
Moore, H.B. 1 9 3 5 .  The biology of Balanus balanoides I V .  Relation 
to environmental factors. J. Mar. Biol. Ass. U . K .  20: 275- 
3 0 7 .  
Mori, K .  1 9 8 9 .  Population system of the intertidal barnacle, 
Chthamalus challengeri Hoek. Dr. Thesis, Kyushu Univ. Jap6n. 
199 pp. 
Navarrete, S.A. y J.C. Castilla. 1990. Barnacle walls as 
mediators of intertidal mussel recruitment: effects of patch 
size on the utilization of space. Mar. Ecol. Prog. Ser. 68: 
113-119. 
Newman, W.A. 1954. Some ecological considerations on barnacles of 
the San Francisco Bay estuarine system. M.A. thesis. Univ. 
of California, EEUU. 
1967. On physiology and behaviour of estuarine 
barnacles. Proc. Symp. Crust. Part 111. Mar. Biol. Assoc. 
India. pp 1038-1066. 
Newman, W.A. y S.M. Stanley. 1981. Competition wins out overall: 
reply to Paine. Paleobiology. 7: 561-569. 
Olivier, S.R., A. Escofet, J.M. Orensanz, S.E. Pezzani, A.M. 
Turro y M.E. Turro. 1966a. Contribuci6n a1 conocimiento de 
las comunidades bknticas de Mar del Plata. I. El litoral 
rocoso entre Playa Grande y Playa Chica. An. Comn. Invest. 
Cient. Prov. B. Aires 7: 185-206. 
Olivier, S.R, I.K. de Paternoster y R. Bastida. 1966b. Estudios 
biocen6ticos en las costas de Chubut (Argentina). I. 
Zonaci6n biocenol6gica de Puerto Pardelas (Golfo Nuevo). 
Bol. Inst. Biol. Mar. 10: 1-74. 
establishment and development of a marine 
y. Ecol. Monogr. 47: 37-63. 
way, N.M. y A.J. Underwood. 1987. Experiments on orientation 
'<of the intertidal barnacle Tesseropora rosea (~rauss). J. 
t ' "  Exp. Mar. Biol. Ecol. 105: 85-106.  
Paine, R.T. 1963. Ecology of the brachiopod Glottidia pyramidata. 
Ecol. Monogr. 33: 187-213. 
Paine, R.T. 1966. Food web complexity and species diversity. Am. 
Nat. 100: 65-75.  
Paine, R.T. 1981.  Barnacle ecology: is competition important? The 
forgotten roles of disturbance and predation. Paleobiology 
7 :  553-560. 
Paine, R.T. 1984. Ecological determinism in the competition for 
space. Ecology. 65: 1339-1348. 
Palmer, R.A. 1990. Predator size, prey size, and the scaling of 
vulnerability: hatching gastropods vs barnacles. Ecology 71: 
759-775.  
Penchaszadeh, P.E. 1973. Ecologla de la comunidad del mejillin 
(~rachydontes rodriguezi d'Orb.) en el mediolitoral rocoso 
de Mar del Plata (Argentina): el proceso de recolonizaci6n. 
Physis, B. Aires, Secc. A. 32: 51-64. 
1. Resistance to crush ing 
la. 
from wave-borne 
Mar. Biol. 110:  barnacle Balanus glandu 
R. Reiner. 1942. The i 
ment of 
uence of surface 
rnacles and other angle and of light on the attach 
sedentary organisms. Biol. Bull. 
Weiss. 1946. Th e influ 
tachmen 
enc 
t o  
e of texture and 
f sedentary marine composition of surface on the at 
organisms. Biol. Bull. 91: 57-65 
Pyenfinch, K.A. 1948. Notes on the bi 
m 
Biol, Assoc. U.K. 27: 464-503.  
ology 0 :irripedes. J. Mar. 




;ia de poblaciones 





ion of biological 
ih. Res. Can. 191:  
Ricker, W.E. 1975. Computation and i 
statistics of fish populations. 
382  pp. 








Pal lares. 1961. 
de Puerto Deseado 
. ) .  Physis ,23: 35- 
Estudio ecol6gico de la fauna in 
en febrero de 1961  (Santa Cruz, 
?I.-. --= : ,
"5 -' .' , 
.- ? 
Robertson, A.I. 1 9 7 9 .  The relationsh 
p. ratios and lifespans for marine 
Axgfigarden, J., S.D. Gaines y S.W 
ecology: the role of physica 
Organization of communities. 
Gee y P.S. Giller (eds). pp 491 
- 8  .r= 
- ' . '  
. . .  
, ..''.. '.' - 
? J,, S.D. Gaines y H. 
dynamics in complex life cycles 
JRoughgarden, J., Y. Iwasa y C. Baxt 
for an open marine popu 
recruitment. Ecology 66: 409-42 
I Roughgarden, J., T. Pennington y S. 
the rocky intertidal zone with 
ecology. Phil. Trans. R. Soc. L 
JRoughgarden, J., T. Pennington, D. 
Miller. 1 9 9 1 .  Collisions of 
intertidal zone: the cause of r 
populations in central Californ 
JSanford, E., D. Bermudez, M.D. Bertn 
food supply and acorn barnacl 
Ecol. Prog. Ser. 1 0 4 :  4 9 - 6 2 .  
ip between production: biomas 
macrobenthos. Oecologia 3 8 :  
'. Pacala. 1 9 8 7 .  Supply side 
1 transport processes. En: 
Past and present. J.H.R. 
- 5 1 8 .  
Possingam. 1 9 8 8 .  Recruitment 
. Science, 2 4 1 :  1397-1560 .  
er. 1 9 8 5 .  Demographic theory 
lat ion with space-1 imited 
Alexander. 1 9 9 4 .  Dynamics of 
remarks on generalization in 
,and. 343:  7 9 - 8 5 .  
Stoner, S. Alexander y K. 
upwelling fronts with the 
ecruitment pulses in barnacle 
ia. Acta Oecol. 1 2 :  1 - 1 7 .  
ess y S. Gaines. 1994. '  Flow, 
e population dynamics. , Mar. 
I 
I 
Schnack, J.A., A. Gonzalez y A.L. Estevez. 1983. Estadisticos 
vitales en especies argentinas del genero Latrodectus 
Walckenaer (Araneae, Therididae). I Latrodectus mirabilis 
Holmberg. Neotr6pica. 29: 141-152.  
Scioscia, C.L. 1990. La subfamilia Dendr-vphantinae (Salticiae, 
! , w  Araneae) en la Repiiblica Argentina. Estudios comparatives 
sobre Me taphidipus odiosus, Bryan tel la smaragdus y 
Dendryphantes patagonicus. Tesis de doctorado, Universidad 
de Buenos Aires, Argentina. 
- 8  
- Sokal, R.R y F.J. Rohlf. 1981. Biometry (2nd.Edn). W.H.Freeman & 
' I 
- .  
8 .  Co., New York, U.S.A. 859 pp. 
. 7  
8 .. 
. . Sousa, W.P. 1980. Experimental investigations of disturbance and 
ecological succession in a rocky intertidal algal community. 
Ecol. Monogr. 49: 227-254. 
k : L-- . 
. - .  
',\, . . 
,,-..-A', !-. 
. P .  1984. Intertidal mosaics: patch size, propagule 
vailability, and spatially variable patterns of succession. 
Ecology 65: 1918-1935. 
Spivak, E. y S.G. L'Hoste. 1976. Presencia de cuatro especies de 
Balanus en la costa de la Pcia. de Buenos Aires. 
Distribuci6n y aspectos ecol6gicos. Edici6n prelitninar a 
cargo de 10s autores. 13 pp. 
W.A. Newman 
time: the 
6 :  173-183 .  
1 9 8 0 .  C' 
case of 





and procedures of 
raw-Hill Inc, New 
.H. Torrie. 1  
A biometrica 
1 .  
8 0 .  Princ 
approach 
iples 
. Mc G 
r espacio 
tuario de 
aiso 16:  
del c 
1 Rio 
3 1 - 4 0 .  
irripedio Elminius 
Lingue ( 3 9 "  2 4 '  S ) ,  
Competencia p 
1831 en el e 
t . Mar. Va 1 pa 
ruitment 
intert ida 
lates I. 1 9 9 0 .  Re 
n a tropical 
regu 
1 barn acle. Ecology 7 1 :  
L6pez Gappa 
mpe t Siphonax 
area affected 







1 9 9 4 .  Growth of the 
nville) in a rocky 
.tion. J. Exp. Mar. 
187. The hot a 
temperature 
bal anoides. 
d cold of 
n the n 
Ph.D. 
life 
or t her 
thesi 
rocks: determinants 
.n rock barnacle 
s. Brown Univ. 
Underwood, A.J. y E.J. Denley. 1984. Paradigms, explanations, and 
generalizations in models for the structure of intertidal 
communities on rocky shores. En: Ecological communities: 
Conceptual issues and the evidence. D.R. Strong. Jr., D. 
Simberloff, L.G. Abele y A.B. Thistle (eds). Princeton 
University Press. Princeton, pp 151-180. 
West, T.L. 1982. Growth and development in the larvae of Balanus 
eburneus Gould (Cirripedia: Thoracica). Ph.D. thesis. Duke 
Univ. Beaufort, EEUU. 
Wethey, D.S. 1979. Demographic variation in intertidal barnacles. 
Dissertation. University of Michigan. Ann Arbor. EEUU. 
Wethey, D. 1983. Intrapopulation variation in growth of sessile 
organisms: natural populations of the intertidal barnacle 
Balanus balanoides. Oikos 40: 14-23. 
Wisely, B. y R.A.P. Blick, 1964. Seasonal abundance of first 
stage nauplii in 10 species of barnacles at Sydney. Aust. J. 
. Mar. Freshw. Res. 15: 162-71. 
Wolcott, T.T. 1976. Uptake of soil capillary water by ghost 
crabs. Nature 264: 756-757. 
Yamaguchi, M. 1975. Estimating growth parameters from growth rate 
data. Problems with marine sedentary invertebrates. 
Oecologia. 20: 321-332. 
Zullo, Y.A. 1979. Marine flora and fauna of the northeastern 
United States. Arthropoda: Cirripedia. NOAA Technical Report 
NMFS Circular 425. pp 1-29. 
